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UBER EINEN FALL VON CRISS-CROSS- 
VERERBUNG BEI EINER ARTKREUZUNG 


VON HARRY FEDERLEY 
HELSINGFORS, FINLAND 


(With a summary in English) 





fe der Verfasser im Jahre 1911 die Erfolge seiner mehrjahrigen 
Kreuzungsversuche mit einigen Pygaera-Arten ver6ffentlichte, 
war es nicht mdglich auf Grund der damals vorliegenden rein expe- 
rimentellen Resultate einen klaren Einblick in die verwickelten Verer- 
bungsvorgange zu erhalten. Vieles schien zwar fiir eine alternative 
oder mendelsche Vererbung zu sprechen, es war jedoch nicht méglich 
den exakten Beweis fiir eine stattgefundene Spaltung zu bringen. Die 
F,-Individuen waren namlich in hohem Grade steril, so dass nur ein 
einziges F.-Individuum erhalten wurde, und auch die Riickkreuzungen 
der primaren Bastarde, d. h. der F,-Individuen, mit den Eltern-Arten 
ergaben keine individuenreichen Zuchten. Dennoch waren die Raupen 
in mehreren Zuchten so zahlreich, dass sie ein Urteil tiber die Verer- 
bung erlaubten. Sie iiberraschten vor allem durch ihre grosse Gleich- 
formigkeit. Und bei Beobachtung einzelner Merkmale konnten 
meistens keine eindeutigen Zeichen einer Spaltung konstatiert werden, 
im Gegenteil war die Uniformitaét auffallend, und man war deshalb 
eher geneigt in dem vorliegenden Fall einen konstant-intermediaren 
Vererbungstypus zu erblicken. 

In einer zwei Jahre spater (1913) publizierten Arbeit iiber das 
Verhalten der Chromosomen bei der Spermatogenese der Bastarde 
gelang es Licht auf die zunachst so ratselhaften Verhaltnisse bei der 
Vererbung zu werfen. Die fehlende Affinitaét zwischen den im Bastard 
zusammengebrachten artfremden Chromosomen verhinderte die regel- 
rechte Paarung dieser, wie sie bei reinen Arten vorkommt. Infolge- 
dessen konnte auch nicht eine Trennung der Chromosomen mit darauf 
folgender Spaltung der Erbfaktoren statthaben. Die selbstandig ge- 
bliebenen Chromosomen der beiden Arten teilten sich sodann bei den 
Reifeteilungen dquationell, und es entstanden auf diese Weise lauter 
unreine Gameten, die alle unter einander ahnlich waren und samt- 
liche Erbfaktoren beider Eltern nebeneinander enthielten. 
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Durch die zytologische Komplettierung der experimentellen Re- 
sultate wurde also eine befriedigende Erklarung der konstant-inter- 
mediadren Vererbungsweise erhalten. Aber auch die Faille, in denen 
mehr oder weniger deutliche Zeichen einer Spaltung vorhanden waren, 
konnten im Lichte der Chromosomenverhaltnisse erklart werden. Es 
erwies sich namlich, dass nicht nur die Chromosomen verschiedener 
Bastarde, sondern auch diejenigen verschiedener Individuen derselben 
Kreuzung sich in bezug auf die Paarung ungleich verhielten. Wahrend 
die Mehrzahl der Chromosomen sich selbsténdig, also ungepaart, in 
die Reifungsspindel einstellte, gingen einige vorher die Paarung ein 
und wurden demzufolge bei der: Reduktionsteilung wieder von ein- 
ander getrennt, wobei natiirlich gleichzeitig die in diesen Chromoso- 
men gelegenen Gene der Spaltung unterlagen. 

Trotzdem die gewonnenen Kenntnisse von den Chromosomenver- 
haltnissen bei der Bastardspermatogenese zur Klaérung der eigenartigen 
Vererbung der untersuchten Spezieshybriden beitrugen, blieben den- 
noch manche Fragen unbeantwortet. Vor allem schien es sehr 
wiinschenswert auch die Oogenese der Bastarde zu untersuchen um 
festzustellen, ob die artfremden Chromosomen sich hier ebenso wie 
in der Spermatogenese verhalten. Mehrere Sommer ist Verfasser 
bemtiht gewesen das fiir eine solche Untersuchung notige Material 
anzuschaffen, leider ist es ihm bis jetzt nicht gelungen. Im Sommer 
1913 gliickten zwar die Bastardierungen, und ein fiir zytologische 
Untersuchungen bestimmtes Material wurde fixiert; es erwies sich 
jedoch leider als nicht in jeder Beziehung zweckmiassig und ausserdem 
als ganz unzureichend. Nach Ausbruch des Weltkrieges, der auch die 
wissenschaftlichen Verbindungen zwischen den Kulturlandern unter- 
brach, war ich auf meine eigene Sammeltatigkeit angewiesen, die mir 
zwar die drei gesuchten Arten in die Hande brachte, jedoch nie gleich- 
zeitig, so dass die beabsichtigten Kreuzungen hatten ausgefiihrt werden 
kénnen. Selbstverstandlich tat ich alles um die Arten in Zucht zu 
halten; es gelang mir jedoch nicht. Die Pygaera-Arten scheinen naim- 
lich, ganz im Gegensatz zu anderen Lepidopteren, Inzucht nicht zu 
vertragen und gehen nach wenigen Generationen entweder vollstandig 
zu Grunde oder ergeben nur schwichliche Tiere mit ganz verkiimmer- 
tem Geschlechtstrieb. Infolge dieser Schwierigkeiten kam ich nie in 
die Lage die Hybridisationsversuche fortsetzen zu kénnen um das 
notige Material fiir die zytologischen Untersuchungen anzuschaffen. 

Da die Aussichten, das Pygaera-Material vervollstandigen zu 
k6nnen, augenblicklich dusserst gering sind, und ausserdem andere 
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Fragen meine Zeit in Anspruch nehmen, habe ich mich entschlossen 
einige der aufgeworfenen Probleme dennoch zu diskutieren, trotzdem 
ich keine endgiiltige Lésung derselben bringen kann. Zu meinem 
Beschluss haben beigetragen, erstens, dass ich iiber einige von mir 
gemachte komplettierende Beobachtungen verfiige, die nicht bedeutungs- 
los sind, und zweitens, dass andere Forscher Erfolge erzielt haben, die 
die Probleme auf diesem Gebiete in hchem Grade geklart haben. Ich 
nenne hier nur die Namen BringeEs und SEILER. 

In diesem Aufsatz méchte ich den schon von SranprFuss (1898) 
entdeckten und von mir (1911) eingehend studierten Fall von dem, 
was ich seiner Zeit den Geschlechtsdimorphismus von der Raupe des 
Bastards Pygaera anachoreta ° X P. curtula f nannte, behandeln. Er 
scheint mir dass Interesse der Genetiker beanspruchen zu k6nnen. 

Zunachst eine Beschreibung des Falles. 

Wahrend die Raupen der beiden Elternarten, von P. anachoreta 
sowie von P. curtula, in beiden Geschlechtern einander so ahnlich sind, 
dass die Entscheidung, ob ein Raupenindividuum mannlichen oder 
weiblichen Geschlechts ist, vollstandig unmdéglich wird, so unterschei- 
den sich die méannlichen und weiblichen Raupen des_ Bastards 
zwischen den genannten Arten, — wenn anachoreta die Mutterart ist, 
— schon nach der ersten Hautung so deutlich voneinander, dass man 
nie daran zu zweifeln braucht, welchem Geschlecht ein Raupenindivi- 
duum angehért. Die Unterschiede beziehen sich nicht nur auf Form, 
Farbung und Zeichnung sondern auch auf die Lebensweise. Ich 
méchte es vermeiden hier eine weitliufige Beschreibung aller Einzel- 
heiten zu bringen und verweise deshalb auf meine erwahnte Arbeit 
(1911) sowie auf die Figuren 1 und 2, welche die Raupen der Eltern- 
Arten wiedergeben, und die Figuren 3 und 4, welche die Bastard- 
raupen darstellen, Fig. 3 die weibliche, Fig. 4 die mannliche Raupe 
sowie die Photographieen der Fig. 9. Schon der erste Blick tiber- 
zeugt uns davon, dass die mannlichen Bastardraupen in ihren Haupt- 
ziigen der miitterlichen Elternart anachoreta ahnlich sind, wogegen 
die weiblichen der Vaterart curtula gleichen. Hierbei miissen wir 
selbstverstandlich von den Einzelheiten absehen, wie z. B. vom weissen 
Fleck der anachoreta-Raupe, — dessen Vererbungsweise iibrigens ihr 
eigenes Kapitel verdienen wiirde, — von der Farbe der Warzen auf 
dem Hécker u. s. w. Im Grossen und Ganzen ist die Behauptung 
richtig, dass unter den Bastardraupen die Téchter der Vaterart, die 
Sohne der Mutterart ahneln. 

Als ich im Jahre 1910 das Manuskript iiber meine Vererbungs- 


, 





128 HARRY FEDERLEY 





studien an der Gattung Pygaera abschloss, waren nur ganz wenige 
Falle geschlechtsabhangiger Vererbung bekannt. Die verwickelten 
Kreuzungsresultate zwischen Abraxas grossulariata und ihrer Form 
lacticolor waren zwar von Doncaster und Raynor diskutiert worden, 
befanden sich jedoch von ihrer definitiven Erklarung noch weit ent- 
fernt. Der von Bateson (1908) auf Grund dieser Kreuzungsversuche 
gezogene Schluss, das wilde grossulariata-Weibchen sei ein Bastard 


Fig. 1. Pygaera anachoreta-Raupe. Fig. 2. P. curtula-Raupe. Fig. 3. Q-Raupe, 

Fig. 4. o-Raupe des Bastards anachoreta 9 X curtula ¢o. Nur das letzte Thorax- 

segment und die drei ersten Abdominalsegmente der erwachsenen Raupe sind ver- 
grossert abgebildet. Vgl. auch Fig. 9. 


zwischen grossulariata und lacticolor, das wilde Mannchen dagegen 
ein reines grossulariata-Individuum, mutete mich damals in seiner 
eigenartigen Formulierung so befremdend an, dass ich es nicht wagte 
meinen Fall bei den Pygaera-Raupen mit dem bei den Abrazas- 
Faltern zu parallellisieren. Aber schon bald darauf, als die von PEARL 
und SurracE (1910) ausgefiihrten Versuche iiber die Vererbung der 
Sperberzeichnung bei den Hiihnern veréffentlicht wurden und Baur 
in der ersten Auflage seiner »Einfiihrung» (1911) die Experimente 
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HaGepoorns mit den Gold- und Silber-Hiihnern der Assendelverrasse 
mitteilte, erwachte bei mir der Verdacht, dass mein Pygaera-Fall den- 
noch ein Analogon sein kénnte. 

Um, in der Frage, ob hier tatsaichlich ein Fall von Criss-Cross- 
Vererbung bei einem Artbastard vorlag, Klarheit zu gewinnen, war es 
selbstverstandlich in erster Linie notwendig eine geniigende Anzahl 
Individuen der reziproken Kreuzung kennen zu lernen. Leider ist die 
Paarung zwischen einem anachoreta § und einem curtula 2 sehr 
schwer zu erhalten, — trotzdem die umgekehrte Verbindung ohne 
‘Schwierigkeiten erzielt wird, — und von den abgelegten Eiern sterben 
fast alle ohne Raupen zu ergeben. Es gelang mir aber im Spatherbst 
1911 eine, ziemlich individuenreiche Zucht zu ziehen, und in dieser 
konnte ich sicher feststellen, dass bei der Kreuzung curtula? x 
anachoreta & alle Raupen unter einander gleich sind und wie die 
mannlichen Raupen der Kreuzung anachoreta $ X curtula ¢ aussehen. 
Das Resultat war also das erwariete, und befestigte meine Vermutung, 
dass ich es mit dem ersten bis jetzt — 1911 — entdeckten Fall von 
Ubers-Kreuz-Vererbung bei einem Speziesbastard zu tun hatte. Es 
galt also nun erstens die experimentelle Analyse, wenn mdglich, weiter 
zu fiihren, und zweitens die auf experimentellem Wege gewonnenen 


Resultate mit zytologischen Untersuchungen zu komplettieren- 

Ehe ich iiber meine eigenen Untersuchungen berichte, scheint es 
mir angebracht die grossen Fortschritte der zweiten Decade unseres 
Jahrhunderts auf dem Gebiete der Vererbung der geschlechtsabhiangi- 
gen Faktoren kurz zu erértern. Was Mendelismus und Zytologie hier 
Hand in Hand geleistet haben, gehért zu den schénsten Kapiteln der 
modernen Genetik. 


Man kann wohl mit vollem Rechte behaupten, dass die MorGan- 
sche Schule durch ihre Drosophila-Forschungen in erster Linie dazu 
beigetragen hat unsere Vorstellungen von der geschlechtsabhangigen 
Vererbung klarer zu gestalten. Durch die Lokalisation der geschlechts- 
abhangigen Gene in dem X-Chromosom erhielt die von den Men- 
delisten durch ihre Versuche postulierte Koppelung dieser Gene mit 
den Geschlechtsfaktoren einen natiirlichen leicht fassbaren morpho- 
logischen Ausdruck. Ebenso wurde die durch die mendelistischen 
Experimente geforderte Homozygotie des weiblichen und die Hetero- 
zygotie des mannlichen Geschlechts-durch die Entdeckung der doppel- 
ten X-Chromosomen beim Weibchen und des einfachen X-Chromo- 
soms beim Mannchen aufs glandzendste bestatigt. Die verwickelten 








j 
i 
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und anfangs so verwirrenden Vorginge bei der Criss-Cross-Vererbung 
hatten gleichzeitig eine ebenso einfache wie befriedigende Erklarung 
erhalten. Ich verweise auf die aus Morean (1915) entnommenen 


schematischen Figuren 5 und 6, die besser als jede weitschweifige 


Beschreibung die Verhaltnisse wiedergeben. 
.Dieser sogenannte Drosophila-Typus der geschlechtsabhangigen 





Fig. 5. Fig. 6. 
Fig. 5. Rotaugiges Q von Drosophila melanogaster mit weissiugigen CO gekreuzt. 
Das Gen fir rote Augenfarbe im X-Chromosom durch schwarz, fiir weisse Augen- 
farbe durch weiss bezeichnet. Fig. 6. Weissaugiges 2 mit rotaugigem CG gekreuzt. 
Criss-Cross-Vererbung (Drosophila-Typus). Nach Morgan, etc. (1915). 


Vererbung kommt nicht nur bei Insekten, sondern auch bei den 
Séugern und unter diesen auch bei dem Menschen vor. Charakteri- 
stisch fiir diese Gruppen ist, dass das mannliche Geschlecht das hetero- 
gametische, das weibliche das homogametische ist. 

Einen anderen Typus, den sogenannten Abraxas-Typus, treffen 
wir bei den V6geln und Lepidopteren. Er unterscheidet sich von dem 
vorigen dadurch, dass nach den experimentellen Untersuchungsresul- 
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taten zu urteilen das weibliche Geschlecht heterozygotisch, das mann- 
liche dagegen homozygotisch ist. Eine Folge hiervon ist selbstredend, 
dass sich die Koppelungsverhaltnisse anders gestalten. Ein Vergleich 
der Fig. 5 und 6 mit den Fig. 7 und 8 gibt hieritiber am besten 
Bescheid. 

Die zytologischen Belege fiir die Richtigkeit der mendelistischen 
Interpretationen waren in dem Abrazas-Falle nicht so leicht zu er- 
bringen wie in dem vorigen. Die zu erwartende Heterogametie bei 
den Weibchen wahrend der Oogenese tatsichlich zytomorphologisch 


GCROSSULARIATA 9 LacTicoLor f 





Fig. 7. Abraxas grossulariata var. laclicolor Q X Abr. grossulariata ¢G. Das X- 

Chromosom mit dem Gen G = grossulariata oder L = lacticolor. Das Y-Chromosom 

des Weibchens leer. Fig 8. Abraxas grossulariata Q X Abr. gross. var. lacticolor CO. 
Criss-Cross-Vererbung (Abraxas-Typus). Nach Morgan, etc. (1915). 


festzustellen ist nimlich eine weit schwierigere Aufgabe als die ent- 
sprechenden Verhialtnisse bei der Spermatogenese zu konstatieren. Die 
Végel bieten in dieser Beziehung fast uniiberwindliche Schwierig- 
keiten, und die von Guyer am Haushuhn ausgefiihrten Untersuch- 
ungen, welche die Homogametie des mannlichen Geschlechts beweisen 
wollen, kénnen wohl kaum als vollstandig befriedigend bezeichnet 
werden. Eine Untersuchung der Oogenese der Vogel gehdrt sicher zu 
den undankbarsten Aufgaben, die ein Zytologe sich tiberhaupt vorlegen 
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kann. Es wird wohl kaum je gelingen den Chromosomenzyklus in 
dieser Klasse liickenlos klarzulegen. 

Weit dankbarer sind in dieser Hinsicht die Lepidopteren, obgleich 
die Erforschung ihrer Oogenese auch mit grossen Schwierigkeiten ver- 
bunden ist. Sehr schéne Resultate auf diesem Gebiete verdanken wir 
SEILER. Nach einer eingehenden Untersuchung (1914) gelang es ihm 
bei einer Arctiiden-Art Phragmatobia fuliginosa die Heterogametie 
beim Weibchen einwandfrei festzuschlagen. Ausserdem hat er (1917, 
1921) endgiiltige Beweise dafiir gebracht, dass die Eier der Psychiden 
von zwei verschiedenen Typen sind, solche die ein einfaches X-Chro- 
mosom besitzen und solche, denen ein X-Chromosom fehlt. Dagegen 
sind die Spermatozoen alle untereinander gleich und fiihren alle ein 
X-Chromosom. Die Psychiden gehéren also zu dem Protenor- oder 
XO-Typus; bei Phragmatobia liegt dagegen am ehesten ein Lygaeus- 
oder ein XY-Typus vor. Schliesslich fanden SemLteR und HaAnieEv 
(1921), dass bei Lymantria monacha der Unterschied zwischen den- 
Chromosomenverhaltnissen bei den Geschlechtern darin besteht, dass 
das grésste Chromosom beim Mannchen immer einheitlich ist; beim 
Weibchen dagegen in einer bestimmten Phase der Oogenese in vier 
Teilstiicke zerfallt. Wieder bei anderen Arten war es trotz sorgfalti- 
ger Untersuchungen nicht méglich irgend einen morphologischen Un- 
terschied im Verhalten der Chromosomen bei den Geschlechtern zu. 
entdecken, was selbstverstandlich nicht hindert, dass durchgreifende 
physiologische Differenzen vorliegen. Gerade bei Abraxas, nach wel- 
cher Gattung der ganze Typus seinen Namen tragt, gliickte es 
DoncasTER (1914) nicht einen sicheren Unterschied zu entdecken. 

Wir k6énnen uns also auf SEILERs gewissenhafte Untersuchungen, 
die durch idealisch schéng photographische Aufnahmen verifiziert 
werden, verlassen, und sehen es als bewiesen an, dass die Lepidopte- 
ren durch Heterogametie im weiblichen Geschlecht ausgezeichnet sind. 
Fiir die Richtigkeit der SE1LERschen Auffassung habe ich bei meinen 
Untersuchungen anderer Arten mehrere Indizienbeweise gefunden, 
einen ganzen Chromosomenzyklus bei einer Art habe ich jedoch bis 
jetzt noch nicht klarlegen kénnen. 


Ich komme jetzt zu dem Fall bei den Pygaera-Kreuzungen. 


Versuch 1: anachoreta 8 X curtula ¢. 
Diese Kreuzung zeigt immer die charakteristische Criss-Cross- 


Vererbung. Vgl. Fig. 9. In 20 verschiedenen z. T. recht individuen- 
reichen Zuchten habe ich stets die eigenartige Spaltung feststellen 
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kénnen. Nur in einem einzigen Fall ist es vorgekommen, dass eine 
anachoreta-aihnliche Bastardraupe ein Weibchen ergeben hat. Auf 
diesen Ausnahmefall komme ich spater zuriick. 

Wir verzichten darauf den Vorgang bei dieser Kreuzung in men- 
delistische Formeln zu kleiden, da die spater zu besprechenden Riick- 
kreuzungen nicht in der Presence-Absence-Formulierung wiedergege- 
ben werden kénnen. Die MorGansche Bezeichnungsweise bewahrt sich 
hier als die zweckmiassigere. 

Es wird also angenommen, dass das Mannchen zwei X-Chromo- 
somen besitzt, das Weibchen dagegen ein X- und ein Y-Chromosom. 
Diese brauchen zwar in morphologischer Hinsicht keine Unterschiede 














Fig. 9. Photographische Aufnahmen von fast erwachsenen Raupen in natiirlicher 
Grosse. Oben links anachoreta, rechts curtula. Unten Bastardraupe, links Q, 
rechts OC. 


aufzuweisen. Weiter setzen wir voraus, ‘dass das Gen oder Komplex 
von Genen, die die anachoreta-Raupenmerkmale, — die dunkle, 
blauschwarze Pigmentierung, — hervorrufen, im X-Chromosom loka- 
lisiert sind. Ein am X angehiangtes kleines a mége dies markieren. 
Das X-Chromosom bei curtula wird mit X, bezeichnet. Da das Y- 
Chromosom in unserem speziellen Falle keine besonderen Gene zu 
enthalten scheint, braucht es kein spezielles Zeichen. 
Die Kreuzung wiirde also folgendermassen erfolgen: 


anachoretaQ XaY XX XeX- curtula 


| 


Gameten Xa X. 
a 
Bastard G Xa Xe X.Y Bastard 9 
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Alle mannlichen Bastardraupen erhalten also ein Xqg und ein X,, 
da a iiber c zu dominieren scheint, sind diese Raupen anachoreta- 
ahnlich. Die weiblichen Raupen erhalten dagegen ihr einziges X- 
Chromosom vom Vater und gleichen deshalb curtula. 

Versuch 2: curtula? X anachoreta . 

Diese Kreuzung ergab in der Regel nur ganz vereinzelte Mann- 
chen. Nur einmal ist es mir, wie gesagt, gelungen eine so individuen- 
reiche Zucht zu erhalten, dass sie ein Urteil tiber die Vererbungs- 
weise der Raupenmerkmale erlaubt hatte. In dieser Zucht waren alle 
Raupen ohne Ausnahme anachoreta-dhnlich und ergaben sowohl 
Mannchen als Weibchen. 

Den Vorgang bei der Vererbung kénnen wir uns also folgender- 
massen vorstellen: 

curtulaQ X:-Y X _ anachoreta 3 


Gameten X, € z. 
Sat. 


a 


Bastard ¢ . XaY Bastard Q 


Wie aus dem Schema ersichtlich ist, miissen alle Raupen 
anachoreta-ahnlich werden, denn sie erhalten in beiden Geschlech- 


tern vom anachoreta-Mannchen ein Xg-Chromosom. 

Fiir die weitere Analyse ware es selbstredend sehr wiinschenswert 
die Bastarde untereinander zu paaren um die F.-Generation kennen 
zu lernen. Ganz besonders interessant ware die Nachkommenschaft 
der Bastarde im Versuch 1, denn nach der mendelistischen Auffassung, 
die zwar, wie wir sehen werden, nicht richtig ist, hatten wir hier 
alle die vier méglichen Typen zu erwarten, nimlich sowohl anachoreta- 
iihnliche Mannchen und Weibchen als curtula-ihnliche Mannchen und 
Weibchen. Leider wird es aus verschiedenen Griinden wohl kaum 
moglich sein die F.-Generation zu ziehen. Erstens ist die Entwick- 
lungsgeschwindigkeit der beiden Geschlechter so verschieden, dass 
eine Paarung der F,-Individuen derselben Zucht vollstindig aus- 
geschlossen ist, und zweitens scheinen die Weibchen fast steril zu sein. 
Wenn die Mannchen schon das Imagostadium erreicht haben, befinden 
sich die Weibchen noch in dem Raupenstadium und haben noch 
eine oder paar Hautungen zu vollziehen. Ein Zuriickhalten der Mann- 
chen ist nicht méglich, dazu ist der Unterschied in der Entwicklungs- 
dauer der beiden Geschlechter ein viel zu grosser. Eine andere Még- 
lichkeit diese Schwierigkeit zu iiberwinden ist jedoch vorhanden. Da 
von den Weibchenpuppen ein Teil iiberwintert, wire es méglich auf 
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kiinstlichem Wege die Puppenruhe zu verlangern und auf solche 
Weise eine Kopula mit Mannchen einer neuen Bastardgeneration zu 
erzielen. Aber die Aussichten hierdurch das Ziel zu erreichen sind 
dennoch sehr gering, denn das zweite Hindernis, die Sterilitat, ist 
weit ernsterer Natur. Diejenigen Kreuzungsversuche, die ich zwischen 
Bastardweibchen und Mannchen der beiden Elternarten ausgefiihrt 
habe, waren sehr wenig ermunternd. Nur in einer einzigen Zucht 
zeigten ganz vereinzelte Eier Zeichen einer beginnenden Entwicklung, 
starben jedoch sehr bald. In vielen sezierten Weibchen waren die 
Ovarien sehr kiimmerlich entwickelt und die abgelegten Eier oft mehr 
oder weniger missgestaltet. 

So blieb nichts anderes tibrig als die Bastardmannchen mit den 
beiden Elternarten zu kreuzen. Aber auch bei diesen Riickkreuzungen 
hat der Experimentator mit grossen Schwierigkeiten zu kampfen. Die 
Bastardmannchen sind nimlich auch, wie erwahnt, mehr oder weniger 
Steril. Zwar ist die Sterilitét eine sehr verschiedene, so dass einige 
Individuen fast vollstandig steril sind, wahrend andere nur eine wenig 
herabgesetzte Fruchtbarkeit aufweisen. Welche Faktoren fiir den 
Grad der Fertilitat bestimmend sind, habe ich nicht ergriinden kénnen. 
Dass sie wenigstens teilweise genotypischer Natur sind ist wohl un- 
zweifelhaft. { 

Wie erwahnt, geschieht die Keimzellenbildung nicht normal. Die 
artfremden Chromosomen konjugieren nicht oder nur ganz vereinzelt 
mit einander, und die Folge hiervon sind gréssere oder geringere 
Anomalien bei der Bildung der Samenzellen. In der Regel enthalten 
die Spermatozoen des Bastards eine fast vollstaéndige Chromosomen- 
garnitur der beiden Elternarten. Dass unter solchen Verhaltnissen 
die Vererbung nicht nach den mendelschen Regeln geschehen kann, 
ist ohne weiteres klar. Nachdem ich die rein experimentellen Resul- 
tate meiner Pygaera-Studien ver6éffentlicht hatte, und vordem meine 
zytologischen Untersuchungen iiber die Chromosomenverhiltnisse bei 
der Gametogenese ver6ffentlicht wurden, hat Sturtevant (1912) nur 
auf Grund meiner experimentellen Resultate und unter Voraussetzung, 
dass eine regelrechte Mendelspaltung stattfande, die verschiedenen 
Kreuzungsresultate in bezug auf die Vererbung der Raupenmerkmale 
analysiert. Dass SturTEvant’s Analyse nach dem Klarlegen der Chro- 
mosomenverhialtnisse nicht stichhaltig ist, liegt auf der Hand. 

Meine Riickkreuzungen beschranken sich auf solche zwischen den 
Bastardmannchen des Versuchs 1 und den Weibchen der Eltern- 


arten. 
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Versuch 3: anachoreta 2 X (anachoreta 2 X curtula &) g. 

Von dieser Kreuzung habe ich eine sehr grosse Anzahl erzielt und 
zum Teil auch recht individuenreiche Zuchten erhalten. Wie schon 
hervorgehoben wurde, macht die Nachkommenschaft dieser Ver- 
bindung im Grossen und Ganzen einen sehr uniformen Eindruck. Was 
besonders die uns interessierenden Raupenmerkmale betrifft, so kommt 
bei diesen keine Spaltung zum Vorschein, sondern die Raupen sind 

einander in beiden Geschlechtern ganz ahnlich. 
Wenn man von dem weissen Fleck auf dem 
Segment 4 und der Farbe der Warzen auf den 
Erhéhungen der Segmente 4 und 11 absieht, 
welche Andeutungen einer mendelschen Ver- 
erbungsweise aufweisen, so kann man_be- 
haupten, dass die Raupen in ihren Hauptzii- 
gen denjenigen des Bastardvaters gleichen 
(Fig. 10). 
Fig. 10. Pygaera anacho- Die Ahnlichkeit zwischen den Raupen der 
reta 9 X(anachoreta9 < Versuche 1 und 3 sowie die Uniformitaét der 
curtula 3) CG. Das letzte Raupen des spiiteren Versuches wirken zu- 
Thoracal- und die drei a = - R 
ersten Abdominalsegmen- nachst iiberraschend. Dennoch sind die Re- 
te der erwachsenen Rau- sultate nicht so erstaunlich, wenn wir beden- 
Pe monk eg Fig- 1 ken, dess jedes Spermatozoon des Bastards 
d des Versuches 1 in der Regel ein fast voll- 
standiges Sortiment von sowohl anachoreta- als curtula-Chromosomen 
besitzt. 

Wir miissen uns also die Vererbung als laut folgender Formel 

geschehend .vorstellen: 


anachoreta Q XaY <  XaXe (anachoreta 9 X curtula 3) d 
Me | 


4 


Gameten Xa Y x 


eee 


Se ae b 


Sek. Bastard G XaXaXe  _XaX-c Y Sek. Bastard 9 


Die sekundaéren Bastarde (P,; XF,) sind also triploide Formen, 
was ich auch beim Mannchen zytologisch feststellen konnte. Von der 
Mutter erhalten sie eine haploide anachoreta-Chromosomengarnitur 
und vom Vater gleichfalls einen haploiden Bestand von anachoreta- 
Chromosomen, aber ausserdem noch ein haploides Sortiment curtula- 
Chromosomen. Jedes Individuum besitzt also eine diploide Garnitur 
anachoreta-Chromosomen und eine haploide Garnitur curtula-Chromo- 
somen. Obgleich es nicht exakt festgestellt werden kann, ist es wohl 
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dennoch anzunehmen, dass die X-Chromosomen sich nicht anders als 
die iibrigen Chromosomen verhalten und auch nicht konjugieren, und 
dass demzufolge beide Geschlechter vom Vater zwei X-Chromosomen 
erhalten ein Xq und ein X,. Da ein Xq geniigt um in der Gegenwart 
von ein X,die anachoreta-Merkmale hervorzurufen, so ist es uns 
verstandlich, dass alle Raupen anachoreta-ahnlich sind, denn das 
Weibchen enthalt ein Xg, das Mannchen sogar zwei. Gerade dieser Um- 
stand, dass das Weibchen zwei X-Chromosomen erhalt, ist geeignet ge- 
wisse Bedenklichkeiten zu erwecken, die hier etwas eingehender er6r- 
tert werden sollen. 

Bei dem Drosophila-Typus, der ja im weiblichen Geschlecht ho- 
mogametisch, im mannlichen dagegen heterogametisch ist, hat man 
das Y-Chromosom als eine Quantité négligeable betrachtet, weil man 
in ihm keine Gene hat entdecken kénnen. Folgerichtig hat man also 
dem X-Chromosom allein die Rolle des Geschlechtsbestimmers zuerteilt 
und zwar auf solche Weise, dass 2 X den weiblichen, 1 X dagegen 
den mannlichen Typus hervorrufen. Ein Ausnahmeweibchen vom 
Chromosomentypus XXY, wie es Brinces (1916) und andere, wie Sarin, 
erhielten, ist demnach ein Weibchen, das habituell vom XX-Weibchen 
nicht zu unterscheiden ist. Das Y-Chromosom scheint also tatsachfich 
in diesem Falle keine Wirkung auf das Soma auszuiiben. 

Da nun bei den Lepidopteren die Chromosomenverhaltnisse der 
beiden Geschlechter die entgegengesetzten sind, und zwar so, dass das 
mannliche Geschlecht zwei, das weibliche nur ein X-Chromosom mit 
einem Y-Chromosom oder ohne ein solches (Psychiden) besitzt, so 
wire es wohl zu erwarten, dass, ex analogia mit den Verhaltnissen 
bei den Drosophilen, alle Individuen mit zwei X-Chromosomen mann- 
lich determiniert waren. Nach dieser Auffassung ware das Weibchen 
von der Formel XXY im Versuch 3 ein Mannchen. Hierfiir spricht 
ausserdem noch der Umstand, dass das Y-Chromosom auch hier keine 
Gene zu enthalten scheint, jedenfalls nicht solche, die auf die uns 
interessierenden Raupenmerkmale einwirkten, denn in dem Fall ware 
ja iiberhaupt keine Criss-Cross-Vererbung méglich. Aber werfn auch 
das Y-Chromosom keine geschlechtsabhangigen Gene enthalt, so ist 
damit durchaus nicht gesagt, dass es auf die Bestimmung des Ge- 
schlechts keinen Einfluss ausiibte. Im Gegenteil scheint es mir sehr 
gut denkbar, dass es fiir den Metabolismus von grosser Bedeutung 
sein kann. Dass es auch fiir gewisse sekundire Geschlechtsmerkmale 
nicht bedeutungslos ist, sondern vermutlich die Gene dieser Merkmale 
besitzt, beweisen einige Versuche von Scumipt. Er untersuchte die 
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Vererbung eines sekundaéren mannlichen Geschlechtsmerkmals und 
konnte dabei feststellen, dass dieses nur bei den Mannchen vorkommt 
und nur durch Mannchen vererbt werden kann, dass es dagegen nie 
beim Weibchen zur Entwicklung kommen und auch nicht durch die 
Weibchen auf die Mannchen iibertragen werden kann. Hieraus zieht 
ScuHMiIpT mit vollem Rechte den Schluss, dass die Gene in einem 
Chromosom lokalisiert sein miissen, das nur beim Maénnchen vor- 
kommt und nie in einem weiblichem Soma gefunden wird, also in 
einem Chromosom, das dem Y-Chromosom bei Drosophila entspricht. 

Dass die Verhaltnisse bei der Geschlechtsbestimmung nicht so 
einfach sind, wie man sich diese anfangs vorgestellt hat, und dass die 
Geschlechtschromosomen nicht allein die determinierenden sind, be- 
weisen die neuesten Untersuchungen von Bripges (1922). Aus diesen 
geht klar hervor, dass es nicht nur das doppelte oder das einfache 
X-Chromosom ist, welches iiber das Geschlecht des kiinftigen Indivi- 
duum entscheidet, was nach den Untersuchungen von SEILER (1917) 
zu erwarten war. Dem _ Verhalten zwischen den eigentlichen Ge- 
schlechtschromosomen oder Allosomen und den iibrigen Chromosomen 
oder Autosomen ist die endgiiltige Entscheidung vorbehalten. Zwei 
X-Chromosomen in einer diploiden Autosomengarnitur tiben eine 
andere Wirkung auf die geschlechtliche Differenzierung aus als die- 
selben X-Chromosomen in einer triploiden Garnitur. Und wenn 
wieder ein Autosom fehlt, so wird selbstredend das Gleichgewicht 
zwischen Allo- und Autosomen auch gestért, und diese St6érung kommt 
gleichfalls im Soma des Individuums zum Vorschein. So entstehen 
durch Stérungen des Gleichgewichts zwischen den Auto- und Allo- 
somen nicht nur intersexuelle, sondern auch supersexuelle Individuen. 
Ich kann hier nicht auf die hochinteressanten Ausfiihrungen von 
BripGEs naher eingehen, ich habe nur hervorheben wollen, dass die 
Verhaltnisse nicht so schematisch einfach liegen, wie man bis jetzt 
allgemein angenommen hat. 

Was nun unser Weibchen XgX,Y im Versuche 3 betrifft, so 
haben wir es ja hier, wie gesagt, mit einer triploiden Form zu tun, 
was nicht ohne Bedeutung ist. Die Wirkung der zwei X-Chromoso- 
men ist hier voraussichtlich eine andere als in einem diploiden Or- 
ganismus. Dass unter solchen Verhiltnissen ein Weibchen entsteht, 
trotzdem zwei X-Chromosomen vorhanden sind, ist also weniger 
erstaunlich. Nebenbei verdient vielleicht betont zu werden, dass die 
normalen Geschlechtsverhaltnisse bei diesem sekundaren Bastard zu- 
weilen gestért sein kénnen, indem vereiizelte intersexuelle Individuen 
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auftreten. Es scheint durchaus nicht unwahrscheinlich, dass die Inter- 
sexualitat mit dem gestérten Gleichgewicht zwischen Auto- und Allo- 
somen im Zusammmenhang steht. Zytologische Belege fiir die Richtig- 
keit dieser Vermutung kann ich mittlerweile nicht beibringen. Da 
jedoch die St6rungen nur bei den Weibchen beobachtet wurden, die 
Mannchen dagegen normal waren, muss ich dies als eine gute Stiitze 
meiner Vermutung betrachten. Denn die drei X-Chromosomen des 
triploiden Mdnnchens verhalten sich zu den Autosomen ganz wie die 
zwei X-Chromosomen des gewéhnlichen diploiden Mdnnchens, haben 
also keine Stérungen in dem Verhialtnisse der Allosomen zu den Auto- 
somen verursacht. Dies ist aber nicht der Fall mit dem triploiden 
Weibchen, wo dasselbe Verhaltnis zwischen Auto- und Allosomen 
wie in dem diploiden Individuum gar nicht realisierbar ist, denn hier 
waren ein halbes X- und ein halbes Y-Chromosom nétig, um das 
Gleichgewicht wieder herzustellen. 

Versuch 4: curtula 8 X (anachoreta 2 X curtula g) &. 

Von dieser Riickkreuzung besitze ich schliesslich noch einige 
Mannchen. Weibchen habe ich leider nie erhalten. Die vereinzelten 
Individuen, die in meinen wenigen Zuchten ausschlipften, waren alle 
Mannchen. 

Die Formel, nach welcher diese Kreuzung geschieht, ware die 
folgende: 


curtula Q Xc-Y «x XaXe (anachoreta 2 < curtula 3) Dd 
| 


Gameten xX. Y Ex 
‘. —— — 


Sek. Bastard 3 Xi XuXc¥ Sek. Bastard 9 

Wie aus den Formeln ersichtlich ist, bietet dieser Versuch im 
Vergleich mit dem Vorigen wenig neues von Interesse. Die Weibchen 
beider Kreuzungen sind ganz identisch. Dagegen unterscheiden sich 
die Mannchen dadurch, dass sie in dem Versuch 3 zwei X-Chromoso- 
men von anachoreta und nur eins von curtula erhalten, wogegen die 
Verhiltnisse im Versuch 4 die umgekehrten sind, die Mannchen also 
zweimal X, und nur einmal Xq besitzen. Die Kraft gewisser 
anachoreta-Gene scheint jedoch geniigend stark zu sein um auch in 
der Gegenwart von doppelten curtula-Genen die anachoreta-Merkmale 
sowohl bei den Raupen als den Imagines zum Durchbruch zu bringen. 
Tatsachlich sind die X,X,X,-Raupen kaum heller pigmentiert als die- 
jenigen der Versuche 1—3. Also zeigen alle drei Typen von Mannchen 


XqX.. XgXqX, und X,X,X, deutliche anachoreta-Merkmale, der dritte 
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Typus nur unbedeutend weniger ausgesprochen als der zweite 
und der erste. 

Es scheint mir, als ob wir mit Hilfe der Kenntnisse, die wir von 
den Chromosomenverhiltnissen bei der Bildung der Keimzellen der 
Lepidopteren im allgemeinen und derjenigen der Gattung Pygaera im 
speziellen besitzen, die zunachst so befremdend wirkenden experimen- 
tellen Resultate bei der Vererbung der geschlechtsabhangigen Raupen- 
merkmale befriedigend erklart hatten. Zwar muss zugestanden wer- 
den, dass in der Beweisfiihrung noch Liicken vorkommen, von denen 
ich den Mangel eines exakten Nachweises von der tatsachlichen Exi- 
stenz von Geschlechtschromosomen bei den Pygaera-Arten als die 
grésste bezeichnen méchte. Wie ich schon hervorhob, habe ich mir 
viel Miihe gegeben diese Liicke auszufiillen, jedoch leider ohne das 

gewiinschte Resultat zu erreichen. 
Sicher habe ich nur _feststellen 
kénnen, dass die Aquatorialplatten 
sowohl der primaren Spermato- 
ee ~/,\) zyten als Oozyten 30 Chromoso- 
j . ~ i>; men besitzen, von denen. keines 
\ A’ weder in bezug auf Grésse noch 
7.' Form von den iibrigen erheblich 
abweicht. Vergleiche die Figur 11. 
Ausnahmsweise kann man in den 
m Spermatozyten 31 Chromosomen 

Fig. 11. Aquatorialplatten der ersten _.. ° ‘ 
Spermatozyten- und Oozytenteilung bei zihlen. Ob diese abweichende 
P. anachoreta mit 30 Chromosomen. Zahl _tatsdchlich durch » Non-dis- 
junction» von einem Chromoso- 
menpaar zustande gekommen ist, wie SEILER (1921) annimmt, habe 
ich nicht zu ermitteln versucht, da, wie wir spater sehen werden, 
diese Frage fiir die von uns erdérterten Falle von keinem Interesse ist. 
Da ausserdem die meisten Platten mit 31 Chromosomen in Spermato- 
zyten erster Ordnung gefunden wurden, kann es sich wenigstens in 
diesen nicht um ein Resultat von »Non-disjunction» handeln, sondern 
die anomale Zahl muss anderswie entstanden sein. Die nicht allzu 
zahlreichen Oozyten zweiter Ordnung, die ich studiert habe, sind leider 
alle in bezug auf die Chromosomenverhiltnisse so unklar gewesen, 
dass es nicht mdéglich war die Chromosomenzahl exakt festzustellen, 
geschweige denn irgendwelche abweichende Chromosomen zu entdec- 

ken, die als Allosomen hatten gestempelt werden kénnen. 
Auch bei curtula habe ich die Oogenese studiert, aber auch hier 
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mit demselben traurigen Resultat. Die Aquatorialplatten der primaren 
Spermato- und Oozyten enthalten auch hier dieselbe Chromosomen- 
zahl, und zwar 29. Beim Auseinanderweichen der Chromosomen in 
der ersten Reifungsteilung verhalten sich alle Chromosomen gleich. 
Weder nachhinkende noch vorauseilende konnten bei den drei unter- 
suchten Pygaera-Arten entdeckt werden. 

Wie gesagt, werde ich mein Bestes tun um die verwickelten und 
schwierigen Verhaltnisse bei den Vererbungsvorgangen in der Gattung 
Pygaera zu ergriinden und hierbei meine Aufmerksamkeit ganz be- 
sonders der Oogenese und den Allosomen eignen. 


Ehe ich schliesse méchte ich noch einige Worte dem im Versuch 
1 erwahnten Ausnahmeweibchen widmen. Dieses Weibchen schliipfte 
gleichzeitig mit den Mannchen aus, als die tibrigen Weibchen derselben 
Zucht nur halberwachsene Raupen waren. Aber nicht nur in bezug 
auf Lebensweise und Entwicklungsdauer, sondern in jeder Beziehung 
war es den Mannchen vollstandig ahnlich. Als Raupe hatte es einen 
ganz mannlichen Typus und erreichte bei weitem nicht die Grésse der 
gewohnlichen Weibchen-Raupen. 

Dieses Weibchen wurde mit einem Geschwistermannchen gepaart. 
Es legte sofort nach der Kopulation, die véllig normal verlief, zahl- 
reiche Eier ab, und ich hegte schon die Hoffnung eine F.-Generation 
zu erhalten. Leider zeigte kein einziges Ei. das geringste Zeichen 
einer Entwicklung. So opferte ich, in der Hoffnung die experimentelle 
Analyse weiterfiihren zu kénnen, dieses Weibchen ohne es fiir zyto- 
logische Untersuchungen zu verwenden, die vielleicht dennoch das 
Ratsel von dem Ausnahmeweibchen gelést hatten. 

Selbstverstandlich bringt das Ausnahmeweibchen die Gedanken 
sofort auf die von Brinces (1916) untersuchten Falle von »Non-dis- 
junction». Waren diese Untersuchungen beim Ausschliipfen dieses 
Tieres, 1910, schon erschienen, so hatte ich es wohl eher fiir zyto- 
logische Zwecke geopfert und auf eine F;-Generation §verzichtet. 
Leider ist es mir seitdem nicht gelungen noch ein solches Ausnahme- 
weibchen zu erhalten. 

Wie haben wir uns nun die Entstehung des Ausnahmeweibchens 
zu denken? Es scheint mir, dass die Untersuchungen von BripGEs uns 
gewisse Anhaltspunkte geben. Wie bekannt erhielt BripceEs in Zuchten, 
die normal eine typische Criss-Cross-Vererbung aufwiesen, dann und 
wann Weibchen, die ihrer Mutter, nicht ihrem Vater ahnlich waren. 
BripcEs vermutete, dass diese Ausnahmeweibchen ihre Ahnlichkeit mit 


Hereditas III. 10 
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der Mutter einer Anomalie bei der Oogenese zu verdanken hatten, und 
es gelang ihm, wie spiater anderen (Sarir), zytologisch nachzuweisen, 
dass die Vermutung begriindet war. Anstatt bei der Reifungsteilung 
ein X-Chromosom auszustossen und eins im Ei zuriickzubehalten, be- 
halten vereinzelte Eier beide X-Chromosomen, d. h. diese trennen sich 
nicht bei der Reduktionsteilung. Hiervon der Name Non-disjunction. 
Die Ausnahmeweibchen sind deshalb von der Formel XXX oder XXY. 
Der erste Typus scheint nur in seltenen Fallen lebensfahig zu sein. 

Nach der Veréffentlichung der Arbeit von Brinces haben die 
Genetiker nach ahnlichen Fallen gesucht und sowohl GoLpscuMipT 
(1921) als Semer (1921) haben solche bei Lepidopteren entdeckt. 
Beide nehmen an, dass die »Non-disjunction» ebenso wie bei Droso- 
phila in dem homogametischen Geschlecht stattfindet, also bei den 
Lepidopteren im mannlichen. Sei_er hat sogar zytologische Belege 
fiir seine Falle gebracht. In unserem Fall ist eine solche Unregel- 
massigkeit im mannlichen Geschlecht als Ursache ausgeschlossen, denn 
das Ausnahmeweibchen entstand in einer Kreuzung anachoreta 2 X 
curtula g, und es war matroklin. Der curtula-Vater hat selbstverstand- 
lich keine anachoreta-Gene zu vererben. Von der Mutter erhalt das 
normale Weibchen wiederum nur ein Y-Chromosom, und dieses be- 
sitzt ja, wie die regelrechten Bastardweibchen beweisen, keine ge- 
schlechtsabhangigen anachoreta-Gene. Es bleibt also keine andere Er- 
klarung iibrig, als dass das Ausnahmeweibchen ein X-Chromosom von 
der anachoreta-Mutter bekommen hat und dies ist selbstverstandlich 
nur bei einer »Non-disjunction» méglich, denn ein Y-Chromosom muss 
auch dabei gewesen sein, sonst ware kein Weibchen entstanden, son- 
dern ein Mannchen. Wir stellen uns also vor, dass das Ei sowohl 
Xq als Y enthielt, und dass das Ausnahmeweibchen demnach von der 
Formel X,X,-Y war. Hier stossen wir aber auf eine Schwierigkeit 
und eine gréssere als bei den Weibchen des Versuches 3. Nach der 
iiblichen Auffassung miisste ein Tier mit zwei X-Chromosomen ein 
Mannchen sein. In dem soeben erérterten Fall des Versuches 3 hatten 
wir in der Triploidie eine befriedigende Erklarung. Dass das Aus- 
nahmeweibchen auch triploid gewesen wire, ist wohl nicht wahr- 
scheinlich, obwohl nicht ganz ausgeschlossen. Wenn man Testes von 
Lepidopteren sorgfaltig durchmustert, so findet man zuweilen einzelne 
Spermatozyten mit der diploiden Chromosomenzahl. Die Samenzelle, 
die sich aus einer solchen Spermatozyte entwickelt, ergibt natiirlich 
mit einem normalen Ei einen triploiden Organismus. Ein Ei mit der 
diploiden Chromosomenzahl habe ich dagegen noch nie beobachtet. 
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Eine Triploidie in unserem Falle wiirde also eine Verdoppelung der 
curtula-Chromosomen und gleichzeitig eine Verdoppelung des X,- 
Chromosoms bedeuten. Das Ausnahmeweibchen hatte also vom Vater 
X,X,, und von der Mutter X,Y erhalten: seine Formel ware demnach 
XqX-X-Y, also anstatt 2 X-Chromosomen deren drei. Mit dieser Er- 
klarung ist uns durchaus nicht geholfen. Wir miissen uns mit der 
Annahme begniigen, dass das Y-Chromosom die Eigenschaft besitzt 
auch in der Gegenwart von zwei X-Chromosomen die weiblichen 
Charaktere hervorzurufen. 


Zum Schluss noch einige Worte iiber die Rolle des Zytoplasmas 
im Ei bei der Entwicklung. SrurTEvanT (1920) hat bei seinen Kreu- 
zungen zwischen Drosophila simulans und Dr. melanogaster einwand- 
frei feststellen kénnen, dass das Zytoplasma fiir die Entwicklung und 
Lebensfahigkeit der Bastardembryonen von allergrésster Bedeutung 
ist. Ein Bastard von derselben genotypischen Konstitution entwickelt 
sich gut in dem Deutoplasma der einen Art, aber nicht in demjenigen 
der anderen. Es ist also offenbar, dass das Deutoplasma in jenem 
Falle ein giinstiges Milieu darbietet, in diesem dagegen direkt schad- 
lich, sogar t6tlich wirkt. 

Das Deutoplasma im curtula- und im anachoreta-Ei ist sehr ver- 
schieden. Jenes ist smaragdgriin, dieses dagegen von grauer Farbe 
mit lilarotem Anfluge oder fleischfarbig. Das Amnion, das allem 
Anschein nach, von der Beschaffenheit des Deutoplasmas sehr ab- 
hangig ist, zeigt auch bei unseren beiden Arten sowohl in bezug auf 
Farbung als Zeichnung grosse Verschiedenheiten. Bei curtula tragt 
es auf griinem Grund einen braunen Fleck, der das Zentrum des Eies 
einnimmt. Das anachoreta-Ei hat dagegen ein weissliches Amnion 
mit einer purpurfarbenen Umrandung und drei langliche lilarote 
Fleckchen, die am einen Ende zusammenfliessen. 

Es ist ja natiirlich, dass die reziproken Bastarde zwischen diesen 
Arten in den ersten. embryonalen Stadien ihrer Entwicklung von dem 
verschiedenartigen Deutoplasma der Ejier beeinflusst werden. Das 
Amnion des Bastards im curtula-Ei hat ein ganz anderes Aussehen als 
dasjenige des reziproken Bastards im anachoreta-Ei, aber es unter- 
scheidet sich auch sowohl in Farbung als Zeichnung von dem Amnion 
der reinen Arten. Es kann also nicht geleugnet werden, dass das 
Zytoplasma auf die Entwicklung einen gewissen Einfluss ausibt. 
Dieser fallt jedoch ganz und gar innerhalb der embryonalen Periode 
der Entwicklung: im postembryonalen Leben kann nichts mehr von 
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_ diesem Einfluss gespiirt werden. In unserem Falle ware ich geneigt 

das Zytoplasma als das Milieu zu betrachten, in dem die Entwicklung 
der Chromosomen mit ihren Genen stattfindet. Fiir die Vererbung 
ist das Zytoplasma hier ohne Bedeutung. Inwiefern das Zytoplasma 
wahrend seiner Bildung unter der Oogenese dagegen umgekehrt von 
den Chromosomen beeinflusst wird, ist eine andere Frage, die ich hier 
nicht diskutieren kann. 


SUMMARY. 


The reciprocal bastards between the Linnean species Pygaera 
curtula and P. anachoreta show some interesting genetical points with 
regard to the coloration of the larvae. The dark pigment of the 
anachoreta-larva (Fig. 1) is dominant to the light pigment of curtula 
(Fig. 2). All .larvae from the cross curt.2 X anach. ¢ resemble 
anachoreta on the whole. In the reciprocal bastard anach. 2 X curt. d, 
however, all g-larvae resemble the mother anachoreta (Fig. 3) while 
the Q-larvae all resemble the father curtula (Fig. 4, cp. also Fig. 9). 
A typical case of criss-cross-inheritance in species crossing is thus 
seen to be at hand. 

It is not possible to raise any F.-generation of. the latter cross as 
the development of the F,-male runs faster than that of the F,-female. 
Furthermore, the eggs of the latter do not seem to be vital. It is 
impossible, indeed, to carry out an analysis in the Mendelian sense as 
the normal course of the spermatogenesis shows great disturbances. 

The foreign chromosomes introduced in the bastard do not con- 
jugate but place themselves all side by side in the maturation-spindle 
and divide equationally not reductionally. Segregation fails and the 
spermatozoa contain a complete set of anachoreta- and curtula- 
chromosomes. 

The results of the reciprocal and the F, ¢ X P,@ crosses might be 
understood if the assumptions are made (1) that the X-chromosomes 
show the same behaviour as the autosomes (2) that the larval pigment 
genes of anachoreta are localized in the X-chromosomes, (3) and that 
the Pygaera-species are homogametic (XX) in the male sex and hetero- 
gametic (XY) in the female sex in conformity to all other investigated 
cases in Lepidoptera. 

The F,-¢ from the cross anach. 2 X curt. gf crossed with an 
anachoreta 2 or a curtula 9 gives in both cases only larvae which 
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resemble anachoreta for they receive from the g-bastard one curt.-X- 
chromosome, X,, as well as one anach.-X-chromosome, X,. Thus the 
dominance of the latter one gives the anachoreta-resemblance. The 
_males are triploid and presumably contain also three X-chromosomes. 
The relation between allo- and autosomes in these individuals are 
then the same as in the normal diploid type. The females are also 
triploid, but these contain the allosomes XXY which makes the rela- 
tion between alloé. and autosomes different from the one typical of the 
diploid female. Intersexual individuals are also found among these 
although poorly developed as a rule. The conclusion lies close at 
hand that the Y-chromosome contains certain factors which influence 
the differentiation of sex and develop specific female characteristics 
in spite of the presence of two X-chromosomes which ought to 
d-mark the individuals. The Y-chromosome naturally does not con- 
tain any larval pigment genes. No criss-cross inheritance would be 
possible if it did contain such genes. 

A §-larva resembling anachoreta was once found in a large pro- 
geny from the cross anach.? X curt. g. The moth of this,larva was 
crossed with a male from the same hatch but no eggs were developed. 
The strange female must have arisen through non-disjunction in an egg 
of the heterogametic mother. It must have received the Y-chromo- 
some from the mother; its development into a female would otherwise 
have been impossible. The X g-chromosome must also have been ob- 
tained from the anach.-mother; the anach.-resemblance would not 
otherwise have been attained. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER EINE IN DIREK- 
TEM SONNENLICHTE NICHT LEBENS- 
FAHIGE SIPPE VON AVENA SATIVA 


von 4. AKERMAN 
SVALOF 
(With a summary in English) 





EINLEITUNG. 


fw ich im Jahre 1920 die gew6hnlichen Notizen iiber das Aui- 
gehen der Haferversuche im Friihling machte, beobachtete ich 
in mehreren der F,,-Parzellen vereinzelte Pflanzen, die durch ihre gelb- 
griine Farbe von den normalen griinen abwichen. Die fraglichen 
Pflanzen, die ich wahrend der nachsten Tage genau beobachtete, ver- 
loren allmahlich ihre griine Farbe und gingen nach etwa 14 Tagen ein. 

Mein erster Gedanke war, dass die Pflanzen von irgend einer Pilz- 
krankheit oder einem tierischen Schadiger angegriffen worden waren. 
Schaden dieser Art konnte aber nicht konstatiert werden, und da ich 
ausserdem feststellen konnte, dass die chlorophylidefekten Pflanzen 
nur in gewissen Kreuzungen vorkamen, die auf dem Versuchsfelde 
zwischen anderen Kreuzungen wuchsen, lag es ja naher, zu vermuten, 
dass es sich um eine Art erblicher Chlorophyllvariation handelte, eine 
Annahme, die sich spater auch als richtig erwiesen hat. 

Die gelbgriinen, nicht lebensfahigen Pflanzen traten namlich nur 
' in den F,-Parzellen von Kreuzungen zwischen Novahafer — eine von 
dem danischen Pflanzenziichter H. VEsTERGAARD (1921, S. 10) auf der 
Versuchsstation Abed geziichtete neue Weisshafersorte von Probsteier- 
typus — und Schwarzhafersorten des in Mittelschweden gebauten Ty- 
pus (Glockenhafer II und III, Grossmogulhafer und Fyrishafer)* auf. 
In Kreuzungen zwischen anderen Sorten des Probsteiertypus (Sieges- 
hafer, Kronenhafer, Goldregenhafer und anderen) und den erwahnten 
Schwarzhafersorten sowie zwischen Novahafer und diesen Probsteier- 
sorten traten dagegen chlorophylidefekte Pflanzen dieser Art nicht auf. 

Da buntblattrige Sippen beim Hafer sehr selten aufzutreten schei- 


+ Hinsichtlich der Abstammung und wichtigerer Eigenschaften dieser Sorten 
vergleiche NILSSON-EHLE 1906, S. 63—71 und 1916, S. 218—231 und AKERMAN 
1918, S. 26—55. 
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nen’ und bis jetzt nicht naher genetisch untersucht worden sind, 
beschloss ich, die betreffende Chlorophyllsippe zum Gegenstand 
genetischer Untersuchungen zu machen. Spater. habe ich auch ange- 
fangen, physiologische Untersuchungen damit auszufiihren. Die wich- 
tigeren Resultate der bis jetzt ausgefiihrten Untersuchungen werden 
hier ver6ffentlicht. Ich méchte aber hervorheben, dass ich die Unter- 
suchungen hiermit nicht abgeschlossen habe, sondern hoffe, sie in ver- 
schiedener Hinsicht fortsetzen zu kénnen. 

Die hier vorgelegten ‘Untersuchungen sind im Institute des 
schwedischen Saatzuchtvereins in Svalé6f ausgefiihrt, und ich méchte 
deshalb hier dem Chef des’ Instituts, Herrn Professor HsALMar NILSSON 
fiir die Freundlichkeit danken, mit der er mir alle Méglichkeiten des 
Instituts zur Verfiigung gestellt hat, sowie fiir das Interesse, mit 
welchem er diesen Untersuchungen folgte. 


KURZE BESCHREIBUNG DER CHLOROPHYLLDEFEK TEN 
; PFLANZEN. 


Ehe ich tiber die Resultate der genetischen Untersuchungen be- 
richte, méchte ich hier zuerst die betreffende Chlorophyllsippe, die 
ich f. lutescens genannt habe (vergl. S. 173), kurz beschreiben. 

Die jungen Keimlinge dieser Sippe sind, wenn sie aus der Erde 
hervorkommen, nicht von den normalen griinen zu unterscheiden, und 
auch das erste Blatt ist, wenn es aus der Coleoptile kommt, -deutlich 
grin gefarbt. Wahrend die Blatter normaler Pflanzen allmahlich 
dunkler griin werden, fangen diejenigen der lutescens-Sippe bald an 
zu vergilben und werden allmahlich blasser und blasser. Das Ver- 
schwinden des Chlorophylls fangt gew6hnlich an der Spitze an und 
schreitet von da nach unten fort. Manchmal kénnen aber auch gelb- 
liche Streifen und Flecken in den iibrigen Teilen der griinen Blatt- 
flache auftreten. Am langsten bleibt jedoch die griine Farbe in den 
unteren Teilen des Blattes erhalten, und oft sterben die Pflanzen ab, 
ehe das Chlorophyll hier vollstandig verschwunden ist. Wenn die 
Pflanzen eingehen, sind sie an den Blattspitzen oft ganz weiss; die 
gelben Farbstoffe der Chromatophoren verschwinden also auch we- 
nigstens zum Teil, ehe die Pflanzen absterben. In einem anderen Zu- 
sammenhang werde ich tiber diese Verainderungen des Chlorophyll- 
gehalts naher berichten. os: 

Die Zerst6rung der Blattfarbstoffe erfolgt ziemlich schnell, und zwei 


4 Vergleiche NiLsson-EHLE 1913, S. 299. 
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Wochen nach dem Aufgehen der Keimlinge sind die lutescens-Pflan- 
zen, wenigstens im Friihling und im Sommer, wenn sie dem direkten 
Sonnenlichte ausgesetzt sind, weiss und gehen ein (vergl. Fig. 1). 
Es liegt ja nahe, anzu- 
nehmen,. dass die chloro- 
phylidefekten Pflanzen we- 
gen Mangels an Kohlenhy- 
draten unterliegen. Doch 
bin ich nicht ganz sicher 
dass dies wirklich der Fall 
ist, denn sie sterben, wie ich 
oben schon hervorgehoben 
habe, oft ab, ehe das Chlo- 
rophyll _ vollstandig —_ ver- 
schwunden _ist. Wahr- 
scheinlich ist das Vergilben 
mit anderen’ Verdnderun- 
gen in den Zellen verbun- 
den, die das Eingehen verur- 
sachen. 
Eine  mikroskopische 
Untersuchung gelber und 
griiner Blatter ergab, dass 
die Chloroplasten der gelben pen aan rene 
Fig. 1. a normal griine und Db vergilbte Hafer- 


gelblich griin bis rein gelb pflanzen 10 Tage nach dem Aufgehen. 
sind. Ausserdem_ schienen 


sie bei den gelben Blattern etwas kleiner als bei den griinen zu sein, 
und mdglicherweise ist die Anzahl von Chloroplasten in den Zellen 
gelber Blatter auch etwas kleiner als bei den griinen, eine Sache, die 
ich doch nicht sicher feststellen konnte. 


DIE VERERBUNG DER LUTESCENS-SIPPE. 


Wie ich oben schon erwahnt habe, kamen die lutescens-Pflanzen, 
die im Jahre 1920 angetroffen wurden, nur in Kreuzungen zwischen 
der neuen danischen Sorte Novahafer und Schwarzhafersorten des 
mittelschwedischen Typus in geringem Prozent vor. Sowohl der Nova- 
hafer als auch diese Schwarzhafersorten, die in mehreren Parzellen 
zwischen den Kreuzungen ausgesaét wurden, waren normal griin, und 
dasselbe war auch der Fall mit einigen F;-Pflanzen aus Kreuzungen 





TABELLE 1. In F, erhaltene Spaltungszahlen. 
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Novahafer X Glockenhafer III und Novahafer <X Grossmogulhafer, die 
voriges Jahr auf dem Versuchsfelde wuchsen. Die F1-Pflanzen aus 
Kreuzungen zwischen Novahafer und Fyrishafer, die ich dieses Jahr 
gezogen habe, waren auch normal griin wie die Elternsorten. 

Samtliche Elternsorten der betreffenden Kreuzungen sind also 
konstant griin; die griine Farbe dominiert in F,, und erst in F, treten 
lutescens-Pflanzen auf. 

Die Anzahl der lutescens-Pflanzen war in F, nicht. gross. Auf 
etwa 70 griine kam namlich nur eine solche. Am nachsten lag es 
darum hier, an eine Spaltung 63 : 1 zu denken, und mit diesem Zahlen- 
verhaltnis stimmen, wie aus Tabelle 1 ersichtlich ist, sowohl die im 
Jahre 1920 erhaltenen Spaltungszahlen, als auch die diesjahrigen, sehr 
gut iiberein. 

Von den 37 F,-Parzellen, die ich gezogen habe, liegen die Ab- 
weichungen von dem erwarteten Zahlenverhaltnis in 25 Fallen (= 68 
Prozent) innerhalb der Grenze fiir den einfachen mittleren Fehler 
und in 34 (= 92 Prozent) innerhalb. der Grenze fiir den zweifachen. 
Nur in drei Fallen (= 8 Prozent) ist die Abweichung grésser als 
das Doppelte des mittleren Fehlers. Theoretisch ist ja zu erwarten, 
dass in 68 Prozent der Falle, die Abweichungen innerhalb der Grenze 
fiir den einfachen mittleren Fehler liegen, in 95 Prozent inner- 
halb der Grenze fiir das zweifache und nur in 5 Prozent der Faille 
also ausserhalb dieser Grenze (vergl. JOHANNSEN, 1913, S. 74). 

Die in F, beobachtete Spaltung faktoriell zu erklaren bot ja keine 
Schwierigkeiten. Am niachsten lag es anzunehmen, dass in der 
Spaltung drei gleichsinnige Faktoren beteiligt waren, welche sich mit- 
einander frei kombinieren, und die alle, auch wenn sie nur in 
heterozygotischem Zustande vorhanden sind, normale griine Farbe 
verursachen. Nur wenn alle drei Faktoren fehlen, vergilben die 
Pflanzen und sind unter normalen dusseren Bedingungen nicht 
lebensfahig. 

Das Schema fiir eine solche Spaltung von mehreren gleichsinnigen 
Faktoren kommt ja iiberall in den Lehr- und Handbiichern vor, und 
ich habe es darum nicht fiir n6tig gefunden, ein solches hier mit- 
zuteilen. 

Eine Spaltung von 63:1 in F, setzt aber nicht notwendig voraus, 
dass drei polymere Faktoren vorkommen, denn dasselbe Zahlenver- 
haltnis wird erhalten, wenn nur zwei gleichsinnig wirkende Faktoren, 
A und B, vorhanden sind, die einander abstossen, so dass die Game- 
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tenkombinationen Ab und aB dreimal so oft gebildet werden als AB 
und ab (vergl. das Schema unten) ’. 
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Eine F;-Analyse ist darum, wenn das Vorkommen von drei poly- 
meren Faktoren angenommen wird, unbedingt notwendig. Sind drei 
polymere Faktoren vorhanden, dann muss man in F; ausser konstant 
griinen Familien auch solche die 63:1, 15:1 und 3:1 spalten im 
Zahlenverhaltnis 37:8:12:6, erhalten. Kommen aber nur zwei 
solche Faktoren vor, die in der oben angenommenen Weise einander 
abstossen, so wird die Spaltung in F; selbstverstandlich eine andere 
(vergl. das Schema). Von 63 F;-Familien werden 31 konstant in 


Bezug auf die dominierende Eigenschaft, 18 — die Kombinationen 
oo und a — zeigen wieder Spaltung 63: 1 und 12 — die Kombina- 


aB 
: b ab Ab eee : 
tionen se SY ap und a ee Spaltung 3:1. ° Wie die zwei Kombina- 


3 b AB. ; - P 
tionen oF und —< sich verhalten werden ist nicht ohne weiteres zu 


sagen. Vielleicht kénnen sie im Verhaltnis 15:1 spalten (vergl. 


1 Diese letzte Erklarung ist jedoch weniger wahrscheinlich als die erste, da 
Koppelung bezw. Abstossung unter polymeren Faktoren meines Wissens bis jetzt 
nicht beobachtet worden ist. 
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HerIBERT-NILSson 1916, S. 874) oder die Abstossung schlagt in Kop- 
pelung um, wobei man, wenn die Gameten in den Zahlenverhilt- 
nissen 3:1:1:3 gebildet werden, eine Spaltung 55 dominierende: 
9 rezessive zu erwarten hat. 2 

Kommen zwei einander abstossende Faktoren vor, so hat man 
also doppelt so viele F;-Familien, die 3:1 spalten, zu erwarten, als 
wenn drei gleichsinnig wirkende, von einander unabhangige Faktoren 
vorhanden sind und nur héchstens */,, die 15:1 spalten. Die Anzahl 
der 63:1 spaltenden Familien, die wegen der grossen Individuen- 
zahlen, die dafiir nétig sind, immer schwieriger festzustellen ist, sollte, 
wenn nur zwei einander abstossende Faktoren vorhanden sind, 2,25 
Mal so gross sein, als wenn drei von einander unabhangige polymere 
Faktoren vorkommen. 

Im Jahre 1921 wurden iiber 300 F;-Bestaénde, hauptsachlich aus 
den Kreuzungen Novahafer X Glockenhafer II und Novahafer X Gross- 
mogulhafer, gezogen. Schon ein paar Tage nachdem die Pflanzen 
dieser Bestaénde aufgegangen waren, wurde das Vorkommen von lu- 
tescens-Pflanzen festgestellt, und sieben Tage nach dem Aufgehen 
konnte die Aufzihlung ohne Schwierigkeit vorgenommen werden. Die 
Resultate gehen aus den Tabellen 2—4 hervor. 

Wie erwartet kamen in F; ausser Familien, die konstant waren, 
auch solche vor, die sehr deutlich in den Verhaltnissen 63:1, 15:1 
oder 3:1 spalteten. Bei der Gruppierung der. verschiedenen Bestande 


nach ihrer Spaltungszahl habe ich immer die Quote = fiir ver- 


schiedene denkbare Kombinationszahlen berechnet, und die betreffende 
F;-Familie zu derjenigen Spaltungsgruppe gefiihrt, fiir welche die 
Quote den kleinsten Wert erreichte. 

Wie aus den Tabellen hervorgeht, ist die Zahl der Individuen in 
den verschiedenen F,;-Bestaénden oft verhaltnismassig klein, und man 
kann darum, wenn es die Parzellenverteilung festzustellen gilt, nicht 
die Anzahl der konstanten mit der in verschiedener Weise spaltenden 
ohne weiteres miteinander vergleichen, denn mehrere von denjenigen 
Parzellen mit kleinen Individuenzahlen, die konstant erscheinen, 
kénnen sehr gut den 15: 1 oder 63: 1 spaltenden angehoren. 

Wenn es sich um eine Spaltung 3:1 handelt, ist schon bei einer 
Individuenzahl von 20 die Wahrscheinlichkeit, dass ein anscheinend 
konstanter Bestand eigentlich ein spaltender ist, sehr gering. Durch- 
schnittlich kommt das nur etwa ein Mal auf 100 vor. Bei einer 
Spaltung 15: 1 muss man dagegen 100 Individuen haben, um dieselbe 
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TABELLE 2. F; von der Kreuzung Novahafer X Glockenhafer I1. 
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Feldnummer | Gefunden k- gz Feldnummer Gefunden t- €= 
| ans ons 
c | = Z oe 2 r- | a 2 ev 3 
ne 1921 E 5 % at E ate 1921 E = % 2% E 
F2 Fs 4 i") = > = _ F2 Fs 2 i's) 2 = 2 _ 
903—5 | 871—42 66 2 | 15:1 |) 903—5 | 871—66 | 225 0 | 
» » 43/1146} 0 |; — » » 67) 128 | 7 | 15:1 
» » 44] 101 2 | 63:1 » » 68 | 114 o;- 
» » 45 | 197 0 — » » 69] 182 0; — 
» » 46} 133 0 — » » 70 | 248 2 | 63:1 
» » 47 | 389 9 | 63:1 » » 71 70 0; — 
» » 48) 97 0 — » » 72) 105 0; - 
» » 49} 240 0 — » » 73] 186 0; — 
» » 50} 19 1 | 15:1 » » 74] 175 0; — 
» » 51] 178 0 — » » 75 | 309 _\|- 
» » 52] 181] o | — » » 6/8 | 6] = 
» » 53} 148 0 — » ee ih 64 0; — 
» » 54] 128) 0 | — » » -78| 90 | 24 | 3:1 
» » 55 | 184 0 —_ » >. 49 82 0 | = 
» 56 | 79 0 — » » 80); 125 3 | 15:1 
» » 57) 97|/ 0 | — » » 81] 57 | 22 | 3:1 
» » 38; 68] 0 — » » 82) 49 | 3 | 15:1 
» » 59; 177 | 0 _ » » 83) 1033; 0}; — 
» » 60) 54 0 _ » » 84] 159 | 4 63:1 
» » 61] 153 Oo; — » » 8 | 2%); oO |] — 
» » 62) 162 5 | 15:1 » » 86 | 146 8 | 15:1 
» » 63) 189 o/; — » » 87/159; O | — 
» » 64) 187 0 ~ » » 88 | 168 0; — 
» » 65} 56 0 — 
TABELLE 3. F; von der Kreuzung Novahafer X Glockenhajfer III. 
Feldnummer Gefunden £ 3 = Feldnummer Gefunden & 3 = 
Las Sas 
1920 1921 2 = =| 2 e 2 1920 1911 3 =| eI 2 o 2 
F; mn [85] B lsZe| re rm |§6| B \ez8 
904—2 616 47 14 3:1 || 904--2 625 103 1 | 63:1 
» 617 32 9 3:1 » 626 82 0 — 
» 618 138 14. | 15:1 » 627 61 0 — 
» 619 90 Oo; — » 628 122 0 -- 
» 620 629 0 — » 629 73 0 — 
» 621 136 9 | 15:1 » 630 19 9 3:1 
» 622 57 7 | 1531 » 631 41 10 3:1 
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TABELLE 4. F; von der Kreuzung Novahafer X Grossmogulhafer. 













































































Feldnummer Gefunden g = Feldnummer Gefunden |S gz | 
20'S ea eaie LHe 
4 6 \2.8 4 s |2. 8 
1926 1921 | 25) & |£g S| 1920 121 |e s| & ESS 
Fe Fs 5 & 5 So 5 Fe F3 5 & Ss |Ss 
Zz > |B z, > |s2 | 
| 
912—12 | 867— 1 | 143 0 — | 912—14 | 869— 4] 140 0 | 
» » 2| 38 0 — » » 5| 54 0 _ 
» » 3] 60 0 — » » 6 | 202 0 a 
» » 4| 63 0 — > » 7 188 0 -- 
» » 5 55 0 _ » » 8 65 0 — 
» » 6 | 83 0 — » » 9] 199 9 | 15:1 
» » 7 83 4 | 15:1 \ » 10 56 0 — 
» » 8 70 0 » » Tt 56 3 | 15:1 
» » 9 | 175 °,'|-— » » 12; 39 0 on 
» » 10} 66 0 | . » 13] 28 0; — 
» » 11 95 9 | 15:1 » » 14 92 6 | 15:1 
» » 12) 109 8 | 15:1 » » 15 28 0; — 
» » 13) 78 1 | 6321 > » 16| 7 0 | 
» » 14} 91 o| — 2 » 17) 81! 31 | 3:1 
» | » 15 | 263 oo; — » 18| 16 | 0}; — | 
» | » 16] 65 0 — m » 19] 56 | 11 3:1 
» » 17) 128 0 — » | » 20] 66 6 | 15:1 
» » 18] 59 0}; — ‘ | » 21) 65 0} — 
» » 19 | 166 0 _ » Vw 22 55 0; — 
> » 20} 107 0 -- ~- = ie 0; — 
912—13 | 868— 1 76 0 — » | » 24] 68 3 | 15:1 
» » 2/150) of}; — — | at wat & | 82 
» . 8) mel & jet | » 2] 67] Oj}; — 
» » 4| 47 1 | 63:1 » » 27) 7 0 - 
» » 5 | 127 3 | 1521 » » 28] 106 | 33 5 Je | 
» » 6) 64 5 | 15:1 » » 29} 93 de. | 1st 
» » a 92 0 » » 30 67 0 _ 
» » 8 | 86 0 — » » 31 36 0 — 
» » 9; 120 9 | 15:1 » » 32] 132 9 | fod 
» » 10! 141 0 — » » 33 30 0 — 
» » dt 81 21 B 3 » » 34 78 0 —_ 
» » 12{ 159 0 — » » 35 73 3 | 15:1 
» » 13 | 228 0 — » » 361 105 0 _ 
» » 14; 93 0 —_ » » 37) 86 0 — 
» » 15] 110 0 — » + aes | ey i 0 _— 
» » 16{ 113 0 — » » 39 70 0 _ 
» » 17} 84 0 _ » » 40; 85 0 — 
912—14 | 869— 1 99 S| 15¢4 » » 41 67 0 -= 
» » 2 | a44 0 » » 42 78 0 — 
» » 3] 211 5 | 63:1 » » 43] 38 0 — 
11 


Hereditas III. 
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Feldnummer | Gefunden | s 3 = Feldnummer | Gefunden | 3 = | 
| (Sas teas 8 as | 
| t.1 2 tee 3,14 [$e 
96 my | i z = lage “, ny E : | = £3 | 
ga as | rs ae nk Ee "2" 2 3"! 
| | | | 

| 912—14 | 869—44 58 0 | _— 912—14 | 869—47 | 54 | 0 — 
p, » 45) 142] 0 | — » » 48] 26 | ee 
| » | » 446; 35] OF — » | » 49] 6 | O — | 





Gewissheit zu erreichen, und bei Spaltung 63:1 bis zu 420. Bei 
dieser letzten Spaltung hat man noch bei einer Individuenzahl von 200 
zu erwarten, dass in 7 von 100 Parzellen kein rezessives Individuum 
vorkommt. 

Um zu konstatieren, ob das Verhaltnis zwischen den 3: 1 spalten- 
den und den ibrigen Bestinden mit dem erwarteten iibereinstimmt, 
sind die Individuenzahlen der bei dieser Untersuchung gezogenen F;- 
Bestande also gross genug, und es kommen auch so viele solche vor, 
die eine geniigend grosse Individuenzah] haben, um dieselbe Priifung 
fiir die 15:1 spaltenden zu ermdéglichen. Dagegen gibt es in den 
allermeisten Parzellen zu wenig Individuen, um eine dhnliche Priifung 
fiir das Spaltungsverhaltnis 63:1 durchzufiihren. Das spielt jedoch 
keine gréssere Rolle. Stimmen die Zahlen fiir die 3:1 und 15:1 
spaltenden mit den erwarteten gut iiberein und kann man ausserdem 
feststellen, dass Spaltungen 63:1 sicher vorkommen, dann muss man 
bei Untersuchungen dieser Art zufrieden sein. 

Schon ein oberflachliches Durchsehen der Tabellen zeigt, dass es 
sich auch in diesem Falle nicht nur um zwei Faktoren, die unterein- 
ander Abstossung zeigen, handeln kann. Dazu sind die Familien, die 
im Verhaltnis 15:1. spalten, viel zu zahlreicr, und diejenigen, die 
Spaltung 3:1 zeigen, zu sparlich im Verhaltnis zu den iibrigen. Von 
den ersten hatte man, wenn dies der Fall ware, unter den untersuchten 
307 Familien héchstens 9,6 + 3,05 zu erwarten (vergl. S. 152). Gefunden 
wurden aber 42 ea = 10,6). Von den Bestainden, die 3:1 spalten, 


hatte man dagegen 58,5 + 6,88 zu erwarten. Gefunden wurden aber 
nur 17 ( ea 5,9) 
<a dade 


Dagegen stimmen, wie aus der Tabelle 5 ersichtlich ist, die in F3 
erhaltenen Spaltungen gut mit der Annahme von drei polymeren 
Faktoren tiberein. Doch sind auch hier, selbst wenn nur diejenigen 
Bestande beriicksichtigt werden, die wenigstens 100 Individuen haben, 
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die Abweichungen etwas zu gross. Und es ist besonders zu bemerken, 
dass die Abweichung von dem erwarteten Zahlenverhaltnis fiir die 
3:1 spaltenden Besténde am groéssten ist, und dass die Anzahl der 
15:1 und noch mehr die der 63:1 spaltenden, fiir welche man die 
grésste Abweichung zu erwarten hatte, mit den Erwartungen am 
besten iibereinstimmen. 

Selbstverstandlich kénnen diese Abweichungen zufalliger Art sein. 
Doch halte ich es nicht fiir ausgeschlossen, im Gegenteil sogar fir 
sehr wahrscheinlich, dass die zu kleine Anzahl von 3:1 spaltenden 


TABELLE 5. Parzellenverteilung in F3. 








Anzahl 
Parez. 


Konstant 
15:1 63:1 grin 


Anzahl spalt. Parz. 








I. Nur Parz. mit wenigstens 
100 Indiv. mitgenommen. 
Gefunden 10 27 21 125 
Ausgerechnet pro 68............ 3,44 | 9,30 7,23 43,03 
Theoretische Zahlen........... | 6 + 1,366 |12+-1,829 | 8 + 1,551 |37 + 2,293 | 

— 2,56 — 2,70 — 0,77 6,03 

1,87 1,48 0,50 2,63 




















Sdmiliche Parzellen mitge- 
nommen. 


42 33 215 
8,62 6,77 44,12 
12+ 1,412 | 8 + 1,197 37 + 1,770 
— 3,38 — 1,23 7,12 

2,39 1,03 4,02 
































Bestanden dadurch verursacht worden ist, dass diejenigen Heterozygoten, 
die nur einen der Chlorophylifaktoren enthalten, durchschnittlich etwas 
schwicher sind, als die iibrigen Kombinationen und unter ungiinstigen 
Verhaltnissen leichter unterliegen, als diese. Zu dieser Annahme bin 
ich namentlich durch die folgenden Beobachtungen gekommen. 
Schon voriges Jahr traten, wenn die griinen Pflanzen so weit 
gekommen waren, dass sie 3—4 Blatter hatten, in den Blattern ver- 
einzelter Pflanzen der F,-Bestande gelbliche Flecken auf. Nicht selten 
wurden Blatter mit 8—12 solchen Flecken angetroffen, welche sich 
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oft tiber die ganze Breite der Blattflache streckten. Zwischen den 
Flecken war die Blattflache normal griin. 

Auch dieses Jahr traten solche Pflanzen auf, und ich konnte 
dabei konstatieren, dass die Blatter anfangs normal griin waren. Zu 
derselben Zeit etwa, als die Rezessiven abstarben, traten die gelblichen 
Flecken auf. Eine partielle Zerstérung des Chlorophylls scheint dann 
stattzufinden, was wohl eine verminderte CO,-Assimilation verursachen 
muss. Als die Blatter alter wurden, verschwanden die Flecken all- 
mahlich wieder, was ich voriges Jahr auch beobachten konnte. Die 
betreffenden Pflanzen waren in den 3:1 spaltenden Parzellen am 
zahlreichsten (dieses Jahr durchschnittlich 18 %). Aber auch in den 
15:1 spaltenden wurden ziemlich viele angetroffen (8 %). Dagegen 
waren sie in den 63 : 1 spaltenden F;-Parzellen und in den F.-Parzellen’ 
verhialtnismassig selten (2,4 %). In den konstant griinen F;-Parzellen 
kamen solche gelbfleckige Pflanzen tiberhaupt nicht vor. Schon 
daraus konnte man mit grésster Wahrscheinlichkeit schliessen, dass 
die gelbfleckigen Pflanzen die einfaktorigen Heterozygoten waren. 

Sowohl im vorigen als vergangenen Sommer wurde eine gréssere 
Menge solcher Pflanzen auf dem Felde markiert. Die Nachkommen 
dieser Pflanzen haben, wie aus den Tabellen 6 und 7 hervorgeht — 
bis auf einige Ausnahmen — Spaltung im Zahlenverhialtnis 3:1 ge- 
zeigt. Es unterliegt also keinem Zweifel, dass die Pflanzen die gelb- 
lich gefleckt werden, einfaktorige Heterozygoten sind. Und da solche 
Pflanzen in allen 15:1 und 3:1 spaltenden Parzellen, die in dieser 
Hinsicht untersucht worden sind, auftraten, kann das partielle Ver- 
gilben der Heterozygoten nicht an einen oder zwei von den poly- 
meren Faktoren gebunden sein, sondern kommt bei allen drei Fakto- 
ren vor. Dass die Anzahl der gefleckten Pflanzen in den verschiedenen 
Bestaénden durchgangig zu niedrig ist, hingt ohne Zweifel damit zu- 
sammen, dass die gelblichen Flecken oft ziemlich undeutlich hervor- 
treten, und nur Pflanzen mit deutlichen Flecken wurden markiert und 
gezahit. Dass in ein paar Fallen die Nachkommen der markierten 
Pflanzen aus der Kreuzung Novahafer X Glockenhafer III (1920— 
904—7) konstant griin wurden, lasst sich dadurch erklaren, dass die 
Pflanzen voriges Jahr mit kleinen Stéckchen markiert wurden, wes- 
halb es bei der Ernte nicht immer so leicht war, die markierten von 
den nicht markierten zu trennen. 

Infolge der partiellen Riickbildung des Chlorophylls, die bei den 
einfaktorigen Heterozygoten also vorkommt, ist es sehr wahrscheinlich, 
dass diese Heterozygoten ein wenig schwacher werden als die tibrigen 
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TABELLE 6. Spaltung in F; von Nachkommen gelbfleckiger F.- 
Pflanzen aus der Kreuzung Novahafer X Glockenhafer III. 
(F, = 1920—904 R. 7). 





Verhaltniszahlen 
pro 4 





Fe- Vv h Gesamt- Gefunden 
Pflanze aie zahl 





Grin | Vergilb. Griin Vergilb. 





101 24 3,05 0,95 0,172 | 0,29 
116 ; 29 | 3,00 1,00 0,161 | 0,00 
88 <-> | Se 1,00 0,185 | 0,00 
115 | 28 3,03 0,97 0,162 | 0,19 
211 | 3,00 1,00 0,119 | 0,00 
42 3,14 0,86 0,267 | 0,52 
123 — — —|— 
114 3,02 0,98 0,162 | 0,12 
147 —_ —_ —|— 
122 3,18 0,82 0,157 | 1,15 
63 3,17 0,83 0,218 | 0,78 
66 | 2,97 1,03 0,213 | 0,14 
2,82 1,18 0,236 | 0,76 
3,10 0,90 0,206 | 0,49 
3,20 0,80 0,387} 0,52 
2,91 1,09 0,168 | 0,54 
2,75 1,25 0,144 | 1,73 
3,32 0,68 0,253 | 1,27 
2,93 1,07 0,158 | 0,44 
3,33 0,67 0,236 | 1,41 
3,01 0,99 0,188 | 0,05 
3,20 0,80 0,200 | 1,00 
: 3,22 0,78 0,204 | 0,11 
178 3,10 0,90 0,130 | 0,77 
127 3,09 0,91 0,154 | 0,59 
202 | | 2,99 1,01 0,122 | 0,08 





onrmriounrwn = 









































und darum leichter als diese unterliegen, was eine verminderte Repra- 
sentation von 3:1 spaltenden Bestinden im F; zu Folge hat. Es 
scheint mir in diesem Zusammenhang auch von Interesse zu sein, 
hervorzuheben, dass man schon einen Fall kennt, wo die verminderte 
Vitalitat einer rezessiven Chlorophyllsippe sich auch in heterozygo- 
tischem Zustande bemerkbar machen kann, obwohl die, Heterozygote nor- 
mal griin erscheint. LinpsTRom hat namlich bei seinen Untersuchungen 
uber Chlorophyllvariationen bei Zea Mays (1918, S. 14) feststellen kén- 
nen, dass Pflanzen, die nur den einen von den W-Faktoren (Grund- 
faktor fiir griine Farbe) enthalten, weniger lebenskraftig sind, als die 
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TABELLE 7. Spaltung in F, von Nachkommen gelbfleckiger F;-P flan- 
zen aus Kreuzungen Novahajfer X Glockenhafer II oder III. 








| Verhaltniszahlen 


l 
Nummer | 
Gesamt- | Gefunden pro 4 D/ 


der Fs- | Versuch 
zahl —_— 
Pflanze | Griin | Vergilb. | Griin | Vergilb. 


k 








| 
601— 1 | 29 3,14 0,86 | 0,285 0,49 
29 2,98 1,02 0,277 | 0,07 
26 3,05 0595 0,281 | 0,18 
38 3,38 0,62 0,258 | 1,47 
3,18 0,82 | 0,277 | 0,65 
2,67 1,33, | 0,577 | 0,57 
2,91 loo 0,301 | 0,30 
2,92 1,08 = 0,261 | 0,31 
3,06 0,01 = 0,243 0,25 
3,06 0,94 0,253 | 0,24 
3,20 0,80 0,387 | 0,52 
2,90 1,10 0,274 | 0,36 
3,23 0,77 0,180 | 1,28 
3,64 0,36 0,522 | 1,23 
2,92 1,08 0,250} 0,32 
2,91 1,09 0,192 | 0,47 
3,02 0,98 0,183 | 0,11 
3,14 0,86 0,243 | 0,58 
3,30 0,70 0,361 | 0,83 
2,89 1,11 0,215 | 0,51 
3,30 0,70 0,194 | 1,55 
2,81 1,19 0,285 | 0,67 
3,20 0,80 0,245 | 0,82 
2,69 1,31 0,207 | 1,50 
3,14 0,86 0,285 | 0,49 
2,44 1,56 0,408 | 1,13 
3,00 1,00 0,387 | 0,00 
2,74 1,26 0,397 | 0,65 
3,40 0,60 0,387 | 1,03 
aes 0,67 0,408 | 0,81 
2,60 1,40 0,387 | 1,04 
3,40 0,60 0,387 | 1,04 
| 2,59 1,41 0,420 | 0,98 
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homozygot griinen. Die rezessive Form (ww) ist hier ganz weiss und 
lebt nur eine kurze Zeit. 

Die Beobachtung iiber das partielle Vergilben der einfaktorigen 
Heterozygoten beim Hafer ist auch deshalb von Interesse, weil sie 
zeigt, dass hier eine Art von Dominanzwechsel vorkommt. Als junge 
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Keimpflanzen sind die einfaktorigen Homo- und Heterozygoten nor- 
mal griin und nicht von einander zu unterscheiden. Die Dominanz 
der griinen Farbe scheint dann vollstandig zu sein. Nach einiger 
Zeit entstehen aber die gelben Flecken, und der Gelbfaktor oder »das 
Fehlen des Griinfaktors» macht sich geltend. Das dauert aber nur 
eine kurze Zeit. Dann verschwinden die gelblichen Flecken wieder, 
und der Griinfaktor dominiert vollstandig wie bei den Keimpflanzen. 

Uber einen 4hnlichen Fall von Dominanzwechsel hat Correns 
(1918) in seiner Abhandlung iiber einfach mendelnde Bastarde berich- 
tet. Der aus den Lehr- und Handbiichern wohl bekannte Bastard 
zwischen Urtica pilulifera und Urtica Dodartii hat in Bezug auf die 
Zahnung der Blatter bekanntlich lange als Beispiel von einem men- 
delnden: Bastarde mit einem véllig dominierenden Merkmal gegolten. In 
der erwahnten Abhandlung hat Correns aber zeigen kOnnen, dass die 
Dominanz der Zahnung von den pilulifera-3lattern jedoch nicht so voll- 
standig ist, wie man geglaubt hat. Bei den ersten Blattern des Bastards 
geht namlich die Zahnung nicht so nahe an die Spitze wie bei Urtica 
pilulifera. Es fallt das oberste Paar Zahne weg, so dass ihre Zahl auf 
jeder Seite mindestens um einen niedriger ist. Der Bastard kann 
darum in diesem Stadium von dieser gew6hnlich unterschieden werden. 

Die Verhialtnisse bei Urtica scheinen also den von mir beim Hafer 
beobachteten, analog zu sein. Als junge Keimpflanzen sind die domi- 
nierenden Homozygoten und die Heterozygoten nicht voneinander zu 
unterscheiden, dann h6rt die vollstandige Dominanz wahrend eines 
Entwicklungsstadiums auf, um spater wieder einzutreten. 

Aus der Literatur sind bis jetzt nur wenige Falle von Dominanz- 
wechsel bekannt. In der oben zitierten Abhandlung hat Correns (S. 
229231) diese Faille zusammengestellt und naher diskutiert, und ich 
habe es darum nicht fiir nétig gefunden, hier darauf einzugehen. 


Wie die drei polymeren Chlorophyllfaktoren, die nach diesen Un- 
tersuchungen beim Hafer vorkommen, auf den Novahafer und die 
betreffenden Schwarzhafersorten verteilt sind, habe ich noch nicht 
feststellen k6nnen. Durch Kreuzung mit verschiedenen 3 : I spaltenden 
Heterozygoten lasst es sich ja aber leicht entscheiden. Der Novahafer 
unterscheidet sich durch eine helle, griine Farbe von den andern Hafer- 
sorten, und es liegt deshalb nahe anzunehmen, dass diese Sorte nur 
einen der betreffenden Chlorophyllfaktoren hat. Diese Annahme setzt 
natiirlich voraus, dass die Faktoren in ihrer Wirkung kumulativ sind, 
was im Zusammenhang mit den Untersuchungen iiber die Verteilung 
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der Faktoren auch festgestellt werden soll. Erweist sich die Annahme, 
dass der Novahafer einfaktorig ist, als richtig, dann miissen die 
untersuchten mittelschwedischen Schwarzhafersorten zwei von den 
Chlorophylifaktoren haben. 

Ausser dem Novahafer sind wahrend der letzten Jahre mehrere 
andere von unseren besten Weisshafersorten, die alle dem Probsteier- 
typus angehéren, mit Glockenhafer und Grossmogulhafer gekreuzt 
worden. Obgleich ich diese Kreuzungen in grossem Umfang fiir 
praktische Zwecke bearbeitet habe, sind darin dennoch keine chloro- 
phylidefekten Pflanzen der hier beschriebenen Art angetroffen worden. 
Da es fiir weitere Untersuchungen der Chlorophylleigenschaft beim 
Hafer von einem gewissen Interesse sein kann zu wissen, welche Kom- 
binationen in dieser Hinsicht schon untersucht worden sind, so werden 
sie hier mitgeteilt: 

Siegeshafer X Glockenhafer II 

> xX » III 
» X Grossmogulhafer 

01180 (aus Siegeshafer X Kronenhafer) X Glockenhafer II 

» (> x » » Ill 


01173 ( » 2 X Nasgaardhafer 
01176 ( » x > 
» ( » x 
Kronenhafer X Grossmogulhafer 
Goldregenhafer < Glockenhafer II 
» x » III. 


In allen diesen Kreuzungen wurden lutescens-Pflanzen also nicht 
herausgespaltet, was zeigt, dass die bei den Kreuzungen beniitzten Prob- 
steiersorten mit den Schwarzhafersorten wenigstens einen Chlorophyll- 
faktor gemeinsam haben miissen. 

Mehrere von denselben Weisshafersorten sind auch mit dem Nova- 
hafer gekreuzt, und die Kreuzungen sind wenigstens bis zur F; verfolgt 
worden. Von solchen in grésserem Umfang hier bearbeiteten Kreuz- 
ungen sind zu erwahnen: 


» 


x Glockenhafer III 


) 
)x 
» ( >» , x > ) X Grossmogulhafer. 
)x 
)x 
) 


Novahafer X Siegeshafer 
X Kronenhafer 
X Goldregenhafer 
X 01180 
X 01171 (Schwestersorte von 01173). 
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Auch in diesen Kreuzungen wurden keine lutescens-Pflanzen her- 
ausgespaltet. Man kann ja daraus den Schluss ziehen, dass diese Weiss- 
hafersorten auch mit dem Novahafer einen Chlorophyllfaktor gemein- 
sam haben, der aber ein anderer sein muss, als der, welcher bei den 
Schwarzhafersorten vorhanden ist. Die hier in Schweden am meisten 
gebauten Weisshafersorten des Probsteiertypus haben also mindestens 
zwei Faktoren fiir die betreffende Chlorophylleigenschaft. 

Erweist sich die Annahme, dass auch die Schwarzhafersorten 
zwei Faktoren haben, als richtig, dann ist es kein Wunder, dass die 
lutescens-Sippe hier in Svaléf nicht friiher in Kreuzungsdescendenten 
beobachtet worden ist. Denn in die allermeisten von den hier bear- 
beiteten Kreuzungen traten die erwahnten Probsteiersorten oder die mit- 
telschwedischen Schwarzhafersorten wenigstens als der eine Elter ein. 
Eine Ausspaltung von lutescens-Pflanzen konnte darum nur dann erhal- 
ten werden, wenn mit einer einfaktorigen Sorte gekreuzt wurde, die einen 
dritten Chlorophylifaktor enthielt, und die Aussicht, eine solche anzu- 
treffen, war natiirlich nicht gross. Auch das Verhalten, dass die lutescens- 
Sippe hier in Svaléf noch nicht als sog. _Verlustmutation erhalten 
wurde, obgleich Tausende von Pedigreeparzellen von den siid- und 
mittelschwedischen Hafersorten wahrend der letzten Jahre genau un- 
tersucht wurden, um 4hnliche Chlorophyllmutationen zu entdecken, 
ist mit dem Vorkommen von gleichsinnig wirkenden Chlorophyllfak- 
toren in Zusammenhang zu bringen (vergl. Nitsson-EunLe 1913, S. 300). 
Charakteristisch fiir die Verlustmutationen ist ja, dass sie relativ selten 
auftreten, und dass sie sich nur in Bezug auf einen mendelnden Faktor 
oder einen Komplex von Faktoren, die miteinander gekoppelt sind 
(die Komplexmutation von Nivsson-EnLeE 1920, S. 277—311) von dem 
Normaltypus unterscheiden. Der Prozess der Verlustmutation scheint 
sich also in einem Chromosomenpaar abzuspielen. Gewohnlich trifft 
er ja nur das eine von zwei homologen Chromosomen. Wenn dann 
polymere Faktoren vorkommen, die von  einander unabhangig 
spalten, und die also in’ verschiedenen Chromosomen _liegen, 
muss es, wenn die Mutationsprozesse in den verschiedenen Chromo- 
somen sich von einander unabhiangig abspielen, sehr selten eintreffen, 
dass eine Gamete entsteht, die die beiden polymeren Faktoren entbehrt. 
Tritt eine Verlustmutation in einer einfaktorigen Sippe einmal auf 
Zehntausend ein, so muss sie, wenn zwei polymere Faktoren vorkom- 
men und der Mutationsprozentsatz in den beiden Chromosomen der- 
selbe ist, nur einmal auf Hundert Millionen entstehen. Wenn auf 
einem Hektar etwa 6 Millionen K6rner ausgesat werden, miissten durch- 
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schnittlich 17 Hektar untersucht werden, um eine Mutation finden zu 
kénnen. Die Aussichten eine solche Mutation anzutreffen, sind also 
sehr klein. 

Selbstverstandlich ware es von grossem Interesse, den Novahafer 
und andere einfaktorige Sorten, die eventuell gefunden werden, genau 
zu verfolgen, um festzustellen, ob hier lutescens-Pflanzen als Verlust- 
mutationen angetroffen werden k6énnen. 

Wie ich oben schon hervorgehoben habe, sind erbliche Variationen 
der Chlorophylleigenschaft beim Hafer sehr selten beobachtet worden. 
Obgleich diese Getreideart zum Gegenstand umfassender Ziichtungs- 
arbeiten seit Jahrzehnten gemacht worden ist, und ausserdem seit 
langem eines der beliebtesten Objekte der Pflanzenphysiologen gewe- 
sen ist, sind solche, so weit mir bekannt ist, bis jetzt nur zweimal in 
der Literatur erwahnt worden. In seiner Abhandlung iiber erbliche 
Variationen der Chlorophylleigenschaft bei den Getreidearten hat 
Nitsson-Euve (1913, S. 229) mitgeteilt, dass er beim Hafer »nur drei- 
mal, in drei Auslesen verschiedener Abstammung, ganz vereinzelte 
weisse Pflanzen gefunden hat», und fiigt hinzu, dass in Sval6f »weisse 
Pflanzen beim Hafer jedenfalls viel seltener sind als bei der Gerste 
und beim Roggen». Der zweite Fall von erblicher Chlorophyllvaria- 
tion beim Hafer, den ich aus der Literatur kenne, ist der von GASsNER 
(1915, S. 478—486) studierte »Uruguayhafer», der bei Keimung bei 
1—2° C das Vermégen Chlorophyll zu bilden, verliert. 

Die Tatsache, dass erbliche Abaénderungen der Chlorophylleigen- 
schaft beim Hafer so selten beobachtet worden sind, wahrend sie bei 
der Gerste verhaltnismassig oft angetroffen werden, hangt vielleicht 
auch damit zusammen, dass polymere Chlorophylifaktoren beim Hafer 
gewOhnlicher sind als bei der Gerste, bei welcher, obgleich hier schon 
umfassende Untersuchungen ausgefiihrt worden sind, solche bis jetzt 
nicht angetroffen wurden. Mdglicherweise hingt das seltene Vorkom- 
men von erblicher Chlorophyllvariationen beim Weizen auch mit dem 
Vorkommen von polymeren Chlorphylifaktoren zusammen. 

Gleichsinnig wirkende Chlorophylifaktoren scheinen tberhaupt 
verhaltnismassig oft vorzukommen. Wie aus der Tabelle 8 hervorgeht, 
sind solche schon bei mehreren Pflanzen der verschiedensten Verwandt- 
schaftskreise gefunden worden. Gew6dhnlich hat es sich in den bis 
jetzt untersuchten Fallen um zwei solche Faktoren gehandelt, und nur 
bei den Untersuchungen Kuiessuines (1914) iiber eine Art von Weiss- 
buntheit bei Vicia Faba minor sind fir das Chlorophyllmerkmal 
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TABELLE 8. Ubersicht tiber die bis jetzt gefundenen Fdlle von 
polymeren Chlorophyllfaktoren. 








Anzahl 


Forscher Pflanze Spaltung Nebdeven 





EMERSON, (1912) ! Zea May.....................| griin—gescheckt...... 
KIESSLING, (1914).....; Vicia Faba minor.........\ griin—gescheckt...... 
Senecio vulgaris griin—weiss 
Plantago major griin—gescheckt...... 
Capsella bursa pastoris| griin—gescheckt...... | 
» Urtica pilulifera griin—weiss............ | 
» Mercurialis annua griin—gelb 
RASMUSSON, J., (1920) | Allium cepa grin—weiss............ | 
» » (1920) » » griin—gelbgrtin 
RASMUSON, H., (1920) | Tropwolum majus dunkelgriin—griin... | 
AKERMAN, (1922) Avena sativa grin—vergilbend.... | 
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mehrere gleichsinnig wirkende Erbeinheiten angenommen worden, 
»bei deren ganzlichem oder teilweisem Fehlen nach bestimmten Ver- 
haltnissen die Weissbuntheit eintritt». Ohne die Untersuchungen 
Kiessuincs kritisieren zu wollen moéchte ich jedoch hervorheben, dass 
ich von der Richtigkeit der Deutung seiner Befunde nicht ganz 
iiberzeugt bin. Weitere Untersuchungen dariiber waren sehr zu er- 
wiinschen, um die Sache aufzuklaren. 


DAS VERHALTEN DER LUTESCENS-SIPPE IN LICHT 
VERSCHIEDENER INTENSITAT. 


Um die Spaltung in F; in einfacher Weise feststellen zu kénnen, 
wurden vorigen Winter die Kérner von ein paar Hundert F.-Pflanzen 
und von einigen der Elternsorten in Sand auf Tellern zum Keimen 
gebracht. Die Teller wurden auf den Boden meines Arbeitszimmers 
gestellt, wo die Temperatur im Winter verhaltnismissig hoch (15— 
20° C), das Licht aber viel schwacher als im Freien ist. Die Keimung 
ging ausgezeichnet vor sich, und die Keimlinge entwickelten sich, 
trotz des schwachen Lichtes, anscheinend normal. Zu meinem Er- 
staunen blieben simtliche Pflanzen aber griin, und das erwartete Auf- 
treten von vergilbenden in einem Teil der F,-Nachkommen blieb voll- 
standig aus, obgleich ich die Keimlinge etwa einen Monat stehen liess. 
Einige Pflanzen waren wohl etwas schwacher griin als die tibrigen. 


1 Nach Mites (1915) zitiert. 
? MOglicherweise 3 Faktoren. 





168 A. AKERMAN 





Der Unterschied war aber sehr gering und im gewoéhnlichen Tages- 
lichte schwierig festzustellen (vergl. S. 172). Dieser Versuch wurde mit 
Nachkommen aus anderen Kreuzungen wiederholt aber mit demselben 
Erfolg. Spater wurden auch ahnliche Versuche in Kastchen mit ge- 
wohnlicher Gartenerde ausgefiihrt. Auch hier blieb das Vergilben aus. 

Die Versuche im Zimmer wurden dann abgebrochen, denn ich 
beschloss, zuerst zu untersuchen, wie sich die F;-Generation, im Freien 
ausgesat, verhalten wiirde. Wiirden auch da keine vergilbenden Pflan- 
zen erhalten, so lag es ja am nachsten, anzunehmen, dass das Vergil- 
ben der F,-Individuen trotz allem nur von dusseren Faktoren verur- 
sacht ware. Das Resultat der Versuche im Freien kennen wir schon 
(vergl. S. 159). In den auf dem Versuchsfelde im vergangenen Som- 
mer gezogenen F;-Bestanden traten ja lutescens-Individuen in grossen 
Mengen auf und in Zahlenverhaltnissen, die mit den erwarteten iiberein- 
stimmten. Dass die lutescens-Eigenschaft erblicher Natur ist, war also 
dadurch bestatigt. 

Aus den Versuchen im Zimmer konnte jetzt der Schluss gezogen 
werden, dass das Verschwinden des Chlorophylls von den Ausseren 
Bedingungen sehr stark abhangig sein muss, und es lag darum nahe, 
zu versuchen, die Bedingungen fiir das Vergilben naher festzustellen. 

Die Verhdltnisse, unter denen die Versuche im Freien und im 
Zimmer ausgefiihrt wurden, unterschieden sich in verschiedener Hinsicht 
von einander. Ganz bedeutende Unterschiede kamen in Bezug auf die 
Temperatur und die Belichtung vor. Im Zimmer war die Temperatur, 
wie ich oben schon hervorgehoben habe, verhaltnismassig hoch und 
gleichmassig (+ 15 bis + 20° C). Im Freien war sie wohl auch wahrend 
des Tages gleich hoch, sank aber wahrend der Nacht ziemlich tief 
(bis zu + 2° C). Das Licht war im Zimmer viel schwacher als im 
Freien. Nach Messungen, die ich mit einem fiir photographische 
Zwecke konstruierten Belichtungsmesser gemacht habe, war die 
Lichtstarke hier nur */;,—’/2) von der Intensitaét des direkten Sonnen- 
lichtes. 

Nach den Untersuchungen, die ich bis jetzt ausgefiihrt habe, 
scheint das Licht hier jedenfalls die grésste Rolle zu spielen. Die 
Unterschiede der Blattfarbe zwischen den im Zimmer und im Freien 
kultivierten Pflanzen kénnen sehr wohl durch die Unterschiede in 
der Belichtung erklart werden. 

Das erste Experiment, den Einfluss des Lichtes auf das Ver- 
gilben von lutescens-Pflanzen zu untersuchen, wurde mit fiinf solchen 
Pflanzen aus einer der spaltenden F;-Parzellen im Frihling dieses 
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Jahr ausgefiihrt. Die Pflanzen wurden am 10. Mai in kleine Tépfe 
verpflanzt. Die Blatter dieser Pflanzen waren dann sehr deutlich 
gelb. Zwei von den Topfen wurden in mein Sortierungszimmer ge- 
stellt, an eine Stelle ziemlich weit vom Fenster entfernt, wo das Licht 
ganz schwach war. Nach ein paar Tagen waren die schon entwickelten 
Blatter dieser Pflanzen merkbar griiner geworden; die Pflanzen fingen 
wieder an zu wachsen, und die neuen Blatter, die hervorkamen, waren 
griin gefarbt. Die tibrigen Pflanzen liess ich wahrend des Tages im 
Freien, in direktem Sonnenlichte stehen. Jeden Abend wurden sie 
aber um der draussen eintretenden ziemlich starken Temperatur- 
senkung wihrend der Nacht zu entgehen, in das Sortierungszimmer 
neben den oben erwahnten Pflanzen aufgestellt. Nach sieben Tagen 
waren die Blatter dieser Pflanzen so gut wie rein gelb und fingen an 
den Spitzen an weiss zu werden und zu verwelken. Nach 14 Tagen 
war die eine der Pflanzen eingegangen. Die zwei tibrigen lebten noch, 
waren aber sehr schwach. Ein paar Tage spater gingen auch diese 
Pflanzen ein. Die Pflanzen, die die ganze Zeit im Zimmer standen, 
waren noch griin. Ihre Farbe war jedoch etwas heiller als bei nor- 
malen Kontrollpflanzen, die ich auch im Zimmer gezogen hatte 
(vergl. S. 172). 

Schon dieser kleine Versuch liess vermuten, dass das Verschwin- 
den des Chlorophylls von der Intensitét der Belichtung abhangig ist 
und nur in starkem Lichte stattfindet. Dies geht aber noch deutlicher 
aus folgendem Experiment hervor. Fir dieses wurden am 10. Mai 
Korner von 12 F.-Pflanzen aus der Kreuzung Novahafer X< Glocken- 
hafer III in mit Gartenerde gefiillten Holzkastchen ausgesat. Die Kast- 
chen liess ich zuerst im Sortierungszimmer in schwachem Lichte ste- 
hen. Schon nach vier Tagen waren die ersten Keimlinge zu sehen, 
und am 17. Mai waren die Keimpflanzen simtlicher Nummern gut 
aufgegangen. Das erste Blatt war bei allen Pflanzen grin. 

Die Kastchen wurden nun ins Freie gestellt. Sechs davon liess 
ich in direktem Sonnenlichte stehen. Die iibrigen wurden daneben 
gestellt, aber unter drei iibereinander gelegte Mistbeetfenster, welche 
an den vier Ecken von kleinen Holzpfahlen getragen wurden. Durch 
das Fensterglas wurde das Licht betrachtlich abgeschwacht. Mit dem 
Belichtungsmesser wurde festgestellt, dass es im Freien 4—5 Mal so 
stark war, wie unter den Fenstern. In direktem Sonnenlichte wurde 
das lichtempfindliche Papier des Belichtungsmessers naimlich in 2—3 
Sekunden in der Starke der Standardfarbe geschwarzt. Unter den 
Fenstern dauerte das aber 10—1il1 Sekunden. Die Temperatur war 
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gewOhnlich in den beiden Versuchen dieselbe. Nur zur Mittagszeit 
konnte sie in direktem Sonnenlichte ein paar Grade hoher sein, als 
unter den Fenstern. Am ersten Tage, nachdem die Pflanzen im 
Freien aufgestellt waren, war es sehr schénes Wetter. Nur dann und 
wann wurde die Sonne von kleinen Wolken verdeckt. Schon am 
Abend konnte ich feststellen, dass in drei von den Kastchen, die in 
direktem Sonnenlichte standen, Pflanzen vorkamen, die etwas heller 
griin waren als die iibrigen, und nach zwei Tagen waren die Blattspitzen 
dieser Pflanzen sehr deutlich gelb. Nach 8 Tagen (am 26. Mai) waren 
die Blatter rein gelb und fingen an zu verwelken. Die gelben Pflanzen 
wurden jetzt gezahit. In zwei Fallen war die Spaltung 3:1 (207 : 60 
bezw. 180: 66) und in einem Falle 15:1 (300: 24). 

Die Pflanzen, die unter den Fenstern standen, waren noch griin, 
obgleich die Farbe bei einigen etwas heller war, als bei den iibrigen. 
Die Fenster wurden jetzt weggenommen, sodass auch diese Pflanzen 
direktem Sonnenlichte ausgesetzt wurden. Schon nach zwei Tagen 
konnte auch hier in vier der Kastchen das Vergilben bei einigen 
lutescens-Pflanzen festgestellt werden. Leider wurden die Spaltungs- 
zahlen nicht notiert. Die lutescens-Pflanzen blieben verhaltnismassig 
lange am Leben, langer als einen Monat, was méglicherweise dadurch 
verursacht wurde, dass sie von den tibrigen normalen, jetzt ziemlich 
gross gewordenen Pflanzen beschattet waren. : 

Nachdem ich die Spaltung von denjenigen Pflanzen, die anfang- 
lich in direktem Sonnenlichte standen, festgestellt hatte, wurden 6 
lutescens-Pflanzen und drei normal griine in Blumentépfe verpflanzt. 
Die Tépfe liess ich zuerst in meinem Sortierungszimmer stehen, wo 
das Licht noch schwacher war als unter den Mistbeetfenstern. Am 
7. Juni hatten die Blatter der lutescens-Pflanzen wieder eine griinliche 
Farbe angenommen, und neue Blatter fingen an ausgebildet zu werden. 
Eines der Kastchen wurde jetzt draussen unter die Fenster gestellt. 
Am 27. Juli wurde notiert, dass alle lutescens-Pflanzen, die unter den 
Mistbeetfenstern standen, jetzt griin waren, obgleich etwas heller als 
die normalen. Sie wuchsen gut und hatten 4—5 Blatter. Da sie zu 
gross waren, um in einem Topf zusammen zu stehen, wurden sie jetzt 
jede in einen besondern verpflanzt. Zwei lutescens-Individuen und ein 
normales wurden nach dem Verpflanzen in direktes Sonnenlicht ge- 
stellt, um zu untersuchen, ob die lutescens-Pflanzen auch in einem spa- 
teren Entwicklungsstadiuni vergilben kénnen. Schon nach einem Tag 
(neun Stunden Sonnenschein) waren die Blatter merkbar_ blasser ge- 
worden, und drei Tage spater waren mehrere davon verwelkt. 
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Die iibrigen Pflanzen wurden an das gegen Norden gelegene 
Fenster meines Schreibzimmers gestellt. Diese Pflanzen leben noch, 
und die normalen sind schon zur Rispenbildung gekommen. Die 
lutescens-Pflanzen, deren Blatter etwas heller griin sind (vergl. S. 172), 
wachsen langsamer und sind nicht so kraftig wie die normalen (vergl. 
Fig. 2). Wahrscheinlich hangt das damit zusammen, dass sie infolge 
ihrer gelblichen Farbe nicht so stark assimilieren kénnen, wie die 
normalen. Durch  Unter- 
suchungen von PLESTER 
(1912, S. 296) ist namlich 
festgestellt worden, dass die 
CO.-Assimilation hellgriiner 
Varietaten geringer ist als 
die des griinen Normal- 
typus. 

Ahnliche Versuche sind 
im vergangenen Sommer 
und Herbst mehrmals aus- 
gefiihrt worden und mit 
demselben Erfolg. In di- 
rektem Sonnenlichte ver- 
gilbten immer die lutescens- 
Pflanzen und gingen rela- 
tiv schnell ein, wahrend sie 
in schwachem Lichte am 
Leben blieben und _ ihre 
griine Farbe behielten. Da 
das Vergilben unabhangig 
davon, bei welcher Tempe- 


ratur zwischen + 2 und itiaene 

+ 25° C die Versuche aus- Fig. 2. a eine lutescens-Pflanze und b eine nor- 

mal griine. Beide Pflanzen etwa 6 Monate alt. 
In schwachem Lichte aufgezogen. 











gefiihrt worden sind, zu 
stande kommt, und da die 
Verhaltnisse im iibrigen fiir die stark und schwach belichteten so weit 
wie méglich identisch waren, kann man schon aus diesen Experimen- 
ten den Schluss ziehen, dass das Vergilben der lutescens-Sippe von 
der Intensitat des Lichtes abhangig ist. 

Wie hoch die maximale Lichtstarke ist, die eine lutescens-Pflanze 
vertragen kann, ohne einzugehen, habe ich noch nicht sicher feststellen 
kénnen. In Licht, das nur 7/,—’/, so stark ist wie direktes Sonnen- 
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licht, ist es mir gelungen lutescens-Pflanzen im’ Freien mehrere Mo- 
nate am Leben zu behalten. Sie werden aber, wie oben schon hervor- 
gehoben worden ist, immer etwas heller als die normalen und 
entwickeln sich nicht so kraftig wie diese. 

Diesen Winter habe ich angefangen Experimente bei kiinstlicher 
Belichtung auszufiihren, um zu versuchen, die maximale Belichtung 
fiir die lutescens-Individuen festzustellen. Es war dabei leider schwierig, 
hier eine so starke Lichtquelle zu bekommen, dass ein geniigend schnel- 
les Vergilben verursacht wurde. Doch gelang es mit einer elektrischen 
Lampe von 300 Normalkerzen in Tépfen, die in einer Entfernung von 
30 cm. von der Lichtquelle standen, nach einigen Tagen ein deut- 
liches Vergilben von lutescens-Pflanzen zu erhalten. Ich werde aber 
hier tiber diese Versuche nicht naher berichten, da ich sie zuerst in 
verschiedener Richtung variieren will, sondern will nur ein paar 
Dinge mitteilen, die in diesem Zusammenhang von Interesse sein k6n- 
nen. So habe ich z. B. bei den Versuchen gefunden, dass es auch 
moglich ist, griine lutescens-Pflanzen, die in schwachem Lichte von 
*/1o—'/oo der Starke direktes Sonnenlichts aufgezogen wurden, von nor- 
mal griinen zu unterscheiden, wenn man namlich die Pflanzen in 
durchfallendem Lichte untersucht. Sehr gut gelang es im Lichte einer 
gewohnlichen elektrischen Tischlampe. Die lutescens-Individuen sahen 
hier deutlich heller griin aus, als die normal griinen, auch wenn sie 
im Tageslichte nicht von diesen zu unterscheiden waren. In dieser 
Weise ist es mir diesen Winter gelungen, Spaltungen im Material, das 
im schwachen Lichte meines Arbeitszimmers gezogen wurde, festzu- 
stellen. Auch in schwachem Lichte ist also ein Unterschied zwischen 
lutescens-Individuen und normal griinen vorhanden. 

Untersuchungen die ich tiber den Chlorophyllgehalt solcher in 
schwachem Lichte gezogenen Pflanzen ausfiihrte, haben ergeben, dass 
er bei den lutescens-Pflanzen nur etwa halb so gross ist, wie bei 
Pflanzen des Normaltypus. Und das gilt nicht nur fiir die griinen 
Chlorophylikomponenten sondern auch fiir die gelben, die prozentuell 
gleich stark herabgesetzt zu sein scheinen, wie die griinen. Zu bemer- 
ken ist, dass die gelben Farbstoffe, auch wenn das Vergilben ziemlich 
weit gegangen ist, etwa in demselben Prozent wie die griinen abgenom- 
men haben. Dass die lutescens-Individuen doch gelblicher erscheinen 
als die normal griinen und nicht nur schwacher griin, beruht darauf, 
dass die griinen Farbstoffe des Chlorophylls in verdiinnten Lésungen 
auch eine gelblichgriine Farbe haben. 

Nach diesen Beobachtungen miisste die lutescens-Sippe also nach 





EINE NICHT LEBENSFAHIGE SIPPE VON AVENA SATIVA 173 





der Terminologie von Correns (1918, S. 137—240) als eine chlorina- 
Sippe zu bezeichnen sein. Da diese Sippe von den gewodhnlichen chlo- 
rina-Sippen von Mirabilis Jalapa und anderen sich durch ihr Vergilben 
in starkem Lichte unterscheidet, habe ich aber diesen Namen nicht 
benutzen wollen, sondern statt dessen die Sippe f. chlorina lutescens 
oder, der Einfachheit halber, nur f. lutescens genannt. 


ALLGEMEINES. 


Durch die zahlreichen genetischen Untersuchungen, die nach der 
Wiederentdeckung der Mendelschen Gesetze iiber die Chromatophoren- 
farben der Pflanzen ausgefiihrt worden sind, haben wir bekanntlich 
eine grosse Menge der verschiedenartigsten Chlorophyllsippen kennen 
gelernt. In dem was jenseits des einfachen genetischen Verhaltens 
liegt, sind aber unsere Kenntnisse von .diesen, wie Correns (1918) 
schon vor ein paar Jahren hervorgehoben hat, gew6hnlich sehr gering. 
Um die verschiedenen Sippen genau kennen zu lernen ware es darum 
sehr zu erwiinschen, dass sie auch in anderer Hinsicht studiert wer- 
den. Erst wenn ihr anatomischcr Bau, ihr Chlorophyllgehalt, das Ver- 
halten ihres Chlorophylls zum Licht u. s. w. untersucht worden sind, 
wird es méglich, die verschiedenen Sippen miteinander zu vergleichen, 
um sich tiber die Identitat der Sippen verschiedener Verwandtschafts- 
kreise eine Auffassung bilden zu kénnen ’. 

Wollen wir auf dem jetzigen Standpunkt unseres Wissens dennoch 
versuchen, die neue Chlorophyllsippe, die wir hier kennen gelernt ha- 
ben, mit anderen schon bekannten zu identifizieren, so wissen wir ja 
schon, dass die lutescens-Sippe in Bezug auf die Zusammensetzung 
des Chlorophylls zu den chlorina-Sippen gezahlt werden muss. Von 
solchen gibt es aber mehrere verschiedene Formen. Bei manchen 
chlorine halt sich die gelblich griine Farbe wahrend der Entwicklung 
wenigstens annahernd konstant. Ausserdem kennt man aber auch 
in anderen Verwandtschaftskreisen chlorina-Sippen, die allmahlich 
vergilben und frihzeitig absterben, wie die Jlutescens-Sippe des 
Hafers. So hat z. B. Correns (1918, S. 242) iiber eine solche Sippe von 
Mirabilis Jalapa (f. chlorotica) berichtet. Die Samlinge dieser Sippe 
sind, wenn sie die Kotyledonen entfalten, hellgriin, und die Unter- 

1 Sollte sich jemand dafiir interessieren, die hier beschriebene Chlorophyll- 
sippe zum Gegenstand irgend einer Untersuchung zu machen, so werde ich mit 
Vergniigen Material davon zur Verfiigung stellen. 


Hereditas III. 12 
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scheidung von gleichaltrigen normalen Samlingen ist in diesem Stadium 
nicht leicht. Allmahlich wird aber ihre Farbe blasser, und die chlo- 
rotice gehen schliesslich ein. 

In derselben Abhandlung (S. 238) hat Correns auch iiber eine 
aurata-Sippe von Mirabilis Jalapa chlorina kiirzlich berichtet, bei der 
die Menge der gelben Farbstoffe wahrend der Entwicklung so zunimmt, 
dass die alteren, dem vollen Lichte ausgesetzten Blatter »goldig tiber- 
laufen» sind. Nach dieser Angabe zu beurteilen scheint es ja, als ob 
auch hier das Vergilben von der Intensitat der Belichtung abhingig 
ware. Eine ahnliche Sippe hat Emerson (1912) bei Zea Mays entdeckt, 
die dann spater von Mites (1915, S. 202) und Linpstrom (1918, S. 25) 
naher untersucht worden ist. Diese »goldene» Sippe ist als Keimling 
normal griin. Nach etwa einem Monat fangt die griine Farbe an zu 
verschwinden, und die Pflanzen nehmen eine gelbe Farbe an. Die 
Sippe ist weniger lebenskraftig als der Normaltypus, kann aber doch 
Samen ausbilden und stirbt nicht wie die lutescens-Sippe friihzeitig ab. 

Friiher wurde ganz allgemein angenommen (vergl. WILLSTATTER 
1918, S. 8—10), dass das Chlorophyll durch die Einwirkung des Lich- 
tes in der lebenden Zelle zerfallt. Da die Pflanzen jedoch in starkem 
Lichte gewohnlich ihre griine Farbe behalten, musste man indessen 
auch die Annahme machen, dass es unter normalen Bedingungen 
ebenso rasch regeneriert wie es zerst6rt wird. Ware diese Auffassung 
richtig, dann lage es ja mit Riicksicht auf die lutescens-Sippe und ahn- 
liche Chlorophyllsippen nahe anzunehmen, dass das Ausbleichen da- 
durch verursacht wird, dass die Chlorophyllbildung bei diesen Sippen 
in starkem Lichte gehemmt wird. Zu dieser Auffassung ist auch 
CorreEns aus anderen Griinden gekommen (vergl. Correns 1918, S. 242). 
Nach den Untersuchungen WILtsTATTERs (1918) iiber den Chlorophyll- 
gehalt der Blatter bei Assimilation in starkem- Lichte scheint die oben 
erwahnte Hypothese von der Zerst6rung des Chlorophylls fiir normale 
griine Pflanzen aber nicht richtig zu sein. Bei der lutescens-Sippe und 
ahnlichen Chlorophyllsippen, die in Licht vergilben, muss jedoch ent- 
weder das Chlorophyll durch das Licht zersetzt werden oder die Chlo- 
rophyllbildung gehemmt sein. In letzterem Falle ist wohl, wie Conrens 
(1918, S. 243) schon hervorgehoben hat, das Ausbleichen vor dem Ab- 
sterben als ein Verbrauch der Farbstoffe zu Ernahrungszwecken zu 
denken, ahnlich wie nach Stant vor dem herbstlichen Laubfall das 
Chlorophyll zerlegt aus deri Blattern gezogen wird. 

In Anbetracht der Tatsache, dass die Vergilbung in starkem Lichte 
so schnell eintritt (vergl. S. 170), scheint es sehr wahrscheinlich 
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zu sein, dass das Chlorophyll wirklich durch das Licht zerstért wird, 
entweder weil es selbst »lichtempfindlich» ist, oder infolge Ver- 
anderungen, die von dem Lichte in den Zellen verursacht werden. 
Doch ist es natiirlich nicht ausgeschlossen, sondern, vor allem wenn 
man an das Verhalten des Chlorophylls in mittelmassigem Lichte 
denkt, sehr naheliegend, dass die Vergilbung durch Hemmung der 
Chlorophyllbildung verursacht werden kann. Weitere Untersuchungen 
tiber das Chlorophyll dieser Chlorophylilsippen und iiber die 
Bedingungen fiir seine Bildung und Zerstérung in den Zellen sind aber 
notig, um die naheren Ursachen des Vergilbens feststellen zu kénnen. 
Sval6f, Dezember 1921. 


SUMMARY. 


Some genetical and physiological data obtained in the course of 
study of a remarkable form (f. lutescens) of cultural oat are presented 
in the above. The plant in question becomes yellow when exposed 
to bright light and dies within few weeks. It was found in 1920 in 
the F,-generation from crosses between the new Danish Novahavre 
(a Probsteier variety) and black oats belonging to the type grown in 
the middle part of Sweden (Klockhavre II and III, Stormogulhavre and 
Fyrishavre). The seedlings have at first the normal green colour but 
turn yellow after a short time when grown in the field and die within 
a few weeks. 

The parents and the F,-generation of the crosses in question were 
all green. F, showed segregation in about 1 yellow and 70 green. 
Analyses of F, and F; (tables 1—4) have shown that segregation takes 
place in the ratio 63:1. It is brought about by three homomeric fac- 
tors which show free combination each producing the green colour also 
in the heterozygous state. 

Another explanation of the segregation has also been tried, viz. 
the assumption of only two homomeric factors, A and B, which repel 
each other inducing the formation of the combinations Ab and aB 
three times the number of AB and ab (see pag. 152). This explanation, 
however, had to be rejected on account of the distribution of the 
plots in F;. 

The plots segregation in F; in 15:1 and especially the plots 
segregation in 3:1 did not quite reach the number to be expected. 
The deficient number of the latter ones is believed to arise through the 
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circumstance that the uni-factorial heterozygotes are less vital than 
than the rest of the combinations. The validity of this belief is 
strengthened by the fact that the chlorophyll becomes partially 
destroyed in a certain period of the development of the plants causing 
yellow spots. This naturally weakens the plants. However, the normal 
green colour is recovered after some time. 

The fact of a real change in dominance here presented increases 
the interest of the observations. 

The distribution of the different factors in the parent types has 
not yet been determined. The light green colour of Novahavre is 
supposed to indicate the presence of only one chlorophyll factor in 
this type. 

No plants defect of chlorophyll have been found in the crosses 
made between other Probsteier varieties and the black oats from the 
middle part of Sweden (see pag. 164), or between these Probsteier 
varieties and Novahavre, a fact which goes to show that the ordinary 
white Sval6f varieties contain at least two.of these chlorophyll factors. 

The fact that lutescens-plants have not been found until now in 
Sval6éf is easily explained if the assumption made by the writer that 
the Novahavre is uni-factorial while the black oats in middle Sweden 
are di-factorial is correct. Probsteier varieties or black oats from middle 
Sweden have in most cases been used in the combination work, at 
least as one of the parents. The fact that lutescens-plants have not 
yet been obtained as so called loss mutation is also believed to be 
due to the homomeric nature of this chlorophyll character. 

Experiments performed at varying light intensities have further 
shown that the yellowing of the lutescens-plants takes place only in 
bright light. In subdued light, for instance */,—’/, of the intensity 
of the direct sunlight, the green colour is retained although somewhat 
less dark than in plants with normal green colour. The quantity of 
chlorophyll in these plants — even in light of very low intensity — 
has also been found to be less than in the normals. This is true 
not only of the green colouring matters but also of the yellow. 
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STUDIES ON MENDELIAN FACTORS 
IN AQUILEGIA VULGARIS 
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of genetical investigations only to a small degree. MENDEL has 

made bastards in Aquilegia but, unfortunately, he has not left any 
report of his experiments. Baur (1910, 1919) has investigated the 
inheritance of some chlorophyll-variations, and he has also made 
species hybrids (which showed segregation in F2). As to the latter 
experiments I have not seen any detailed report. Nobody has in- 
vestigated the inheritance of the flower colour, so far as I know. 

It is rather curious that so little work has been done on Aquilegia 
as this species is very suitable for genetical experiments. When isolated 
with parchment bags it is perfectly autogamous, and each flower 
yields a large number of seeds. It has further all the advantages of 
a perennial; it is possible to grow the original parent plants and 
bastards for many years for comparison. To this must be added the 
advantages of the annual. Thus, when the seeds are sowed immediately 
after their harvesting the plants will flower the following summer. 


J ot en from the genetical literature Aquilegia has been the object 


TABLE 1. Segregation in Dz. D;-plant BbRr. 








Flower colour - ‘| Dark-blue Red Light-blue White 

















| EE ee nee ie 29 | 9 7 





nn ROE | 9 + 1,023 3 + 0,046 3 + 0,046 1 + 0,587 





3,60 2,80 0,80 


| 
Obs. pro 16 | 








D/M, 








| 

| 

| | | 

Deviation (D) ; | + 0,60 | 
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have this statement from gardeners, in any case, though I myself 
have made no attempt in this direction. 

My experiments begun in 1915. This year several plants of 
Aquilegia vulgaris were isolated in the Botanical Garden of Lund. 
Some crosses were also made. Some of the isolated plants bred true 
in later generations, while other showed segregation; it is especially 
upon one of these latter ones I have worked further. Seeds from 
the parchment bag isolations and from the crossings were sowed the 
.following year but, the locality being unsuitable, only few plants 
flowered in 1917, and therefore the examination of the material was 
put off till 1918. 


THE INHERITANCE OF THE FLOWER COLOUR. 


When the D.-generation’ of one plant with self-coloured dark- 
blue flowers was examined it was found that the flower colour showed. 
segregation in 22 dark-blue, 9 red (red violet), 7 light-blue and 2 white. 
It is at once seen that this segregation is a dihybrid one due to two. 
factors. The factor B gives the light-blue colour, and the factor R 
the red. B together with R gives the dark-blue colour, and when 
both factors are absent white colour results. The genetical formulae; 
of the original plant was BbRr and the segregation in Dz must 
be : dark-blue, red, light-blue and white in the ratio 9:3:3:1. The 
ratio observed 8,8: 3,6:2,8:0,8 pro 16 agreed very well with the 
thecretical one, as shown in table 1. 

Some of the D2-plants bred true in D3; other showed segregation. 
Table 2 shows the distribution of the true-breeding and the segregating 
Ds-lines. The observed and the theoretical values agree very well. 

The tables 3—7 show the segregation of the colour in the segre- 
gating Ds-lines. The correspondence between the theoretical and the 
observed values are also here rather good; in all cases the deviation 
is smaller than its standard error. 

This colour segregation is rather unique. Pure blue flower colour 
together with violet and light-blue do not occur, as a rule. When 
a variety is blue it is generally found to be a recessive and not the 
type, which Hatiovist (1921) also remarks in his paper on Lupinus. 
So far as I know Hattovist and VESTERGAARD (1919) are the only 
investigators who have found a synthesis of blue colour from crossings 


1 Following HERIBERT-NILSSON (1920) the progeny of one single plants is 
here called D:, De etc.; Pi, Pe, Fi, F2 etc. are reserved for crossings. 
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TABLE 2. Number of segregating and true-breeding Ds-lines. 








Colour of 


i Number of 
D,-plants. D,-lines Obs. Theoret. 


individ. 





Dark-blue Dark-blue constant 79 





Segregation in dark-blue, 
red, light-blue, white 





Segregation in dark-blue 
and red 





Segregation in dark-blue 
and light-blue 








Red, constant 





Segregation in red and 
white 








Light-blue . Light-blue, constant | 13 





Segregation in light-blue 
: ‘ 23 
and white : 


























| 
White White, constant | 1 | | 20 


| 





between violet and bluish red types. These types, however, are not 
phenotypically identical with Aquilegia’s. My red form is most like 
the bluish red of Lupinus, and my light-blue resembles the diluted 


TABLE 3. Segregation of flower colour in D3. De-plants BbRr. 








Field- Ons: | 5 Deviat. 
number 11 14 Total ‘pro 16 Theoret. (D) D/M,, 





Dark- 
blue 55 26 155 | 9,29 |9-+ 0,486 





Red 19 54 3 + 0,382 





Light- 
hes * 39 3 + 0,382 





White 1+ 0,237 
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TABLE 4. Segregation of flower colour in D3. De-plants BbRR. 








Field number 13 Total nay Theoret. eg D/M, 





Dark-blue 25 3,13 3 + 0,306 0,13 




















0,87 1 + 0,306 0,13 














TABLE 5. Segregation of flower colour in D3 .Ds-plants BBRr. 








Obs. Deviat. 


Field number Total pro 4 Theoret. (D) 





Dark-blue 60 71 3,12 3 + 0,191 











Light-blue 19 20 | 0,88 1+ 0,191 
































TABLE 6. Segregation of flower colour in Ds. Ds-plants bbRr. 








| : 
Obs. | Deviat. D/M, 


Field number 23 24 | Total pro 4 neg (D) 





| 
| 
White 10 77 | 0,98 |1-+ 0,098 | 0,02 


3-+ 0,098 | 0,02 





Red | 236 | 3,02 





























TABLE 7. Segregation of flower colour in D3. De-plants Bobrr. 


| 
i 








| 
Deviat. 
Theoret. (D) 


| 
i 


Field number | 27 Obs. 


™ pro 4 











29 
35 3,01 | 3 + 0,163 | 0,01 
| | | 





| Light-blue | 9 





0,99 |1+-0,163 | 0,01 














| White | 4 








blue of Lupinus. Further, my dark-blue form is much darker than 
the pure blue in Lupinus. As in Lupinus no trace of violet is seen 
in the blue colour of the Aquilegia flower. . 

The white type shows a similar peculiarity as that of Lupinus. 
The white flowers have also here a faint »ghoast-colour», especially 
to be seen in the tip of the spur; but it is much less distinct in 
Aguilegia, however. 
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Ha.revist holds that this »ghoast-coloury depends upon the pre- 
sence in the white type of a factor for chromogen which is not able 
tc develop colour in the young flowers because of the absence of 
oxydase in the cell sap. Protoplasmatic oxydase will enter into the 
vacuole when. the flower becomes older, and in co-operation with 
the vacuolar chromogen colour is now developed. It is true that in 
Aquilegia no fundamental colour factor has been found as is the case 
in Lupinus but, nevertheless, it is quite possible that the »ghoast- 
colour» depends upon a similar cause. The white flowering Aquilegia 
develops anthocyan in its vegetative parts as a rule. 


PLEIOTROPISM OF THE FLOWER COLOUR FACTORS. 


The anthocyan colour in the vegetative parts of the plants shows 
an interesting correspondence to the flower colour. Thus, the dark- 
blue and red flowering plants develop anthocyan on the upperside 
and the underside of the leaves, whereas the light-blue and the white 
types have the anthocyan located on the underside of the leaves. 
Both types have also anthocyan in the stem and in the leaf stalk. 
The intensity of the red anthocyan colour is also rather different. It 
is much darker in the dark-blue and the red forms. In summer it is 
almost impossible to discover any red colour in the leaves of the light- 
blue and the white types, while it is very easy to see in the dark- 
blue and red forms. Any difference in the development of anthocyan 
in the light-blue and the white plants is not to be seen. Consequently, 
the stronger or weaker development of the anthocyan is due to the 
red factor R. The light-blue factor B does not exercise any influence 
at all. Thus the white flowering Aquilegia is not even to the same 
degree as the white flowering Lupinus a »pure albino-form», although 
the latter is the case with other white types. 

When examining a D3-line, that segregates in red and white 
flower colours, it is at once seen that the white flowering plants are 
much lower in stature than the red plants. 

_In order to set down the correspondence between the height of 
the stems and the colour factors I have measured and calculated the 
segregating Ds3-lines. It is possible that the segregation of the stem- 
height: is due to special stem-height factors to a certain degree. If 
the number of true breeding D3-lines is too small, as is the case here, 
these factors might have so strong an influence on the means of the 
stem-height that the pleiotropical effect of the flower colour factors 
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will be concealed. The disturbing influence of these factors may be 
avoided by measuring the segregating lines, of course. 

The tables 8—12 show the variation of the height of the stem in 
the types of segregation. The difference in height between the red 
and dark-blue, and between the light-blue and white is striking. 

Though the number of individuals is rather small a statistical 

examination has been made of the differences in height between the 
colour types; I considered it necessary to examine the effect of each 
factor separately. 


TABLE 8. The variation of the height of the stem in D3. 
D,.-plants BbRr. 








| Standard 
| Total | Méan | error 
| é(M) 


Height of the stem in cm. 
. 50 


| 
| 
Flower colour. | 





Dark-blue | 





Light-blue 








White 

















TABLE 9. The variation of the height of the stem in D3. 
D,-plants BbRR. 








Height of the stem in cm. | 
Flower colour. Total | Mean 





Dark-blue 23 83,7 | 




















| 82, | 





The effect of the presence of the red factor contra its absence is 
to be seen in the tables 8 and 11. In tab. 8 the average of the stem- 
height of the red flowering plants is 69,3 +- 1,6 and of the white 
flowering 60,6 cm. -+ 1,97. The difference is 8,7 cm. + 2,56 which gives 
the value of difference : standard error [D:€(D)] 3,0. In table 
11 the difference of the means of the red and the white flowering 
plants is 8,6 cm. +- 1,6, and D:€(D) 5,2. Thus the differences in 
both cases are more than 3 times their standard error; consequently 
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the presence of the red factor R has an increasing effect upon the 


stem-height. 


The result of the light-blue factor on the stem-height is to be 


seen in tables 8 and 12. 


The differences in stem-height between the 


light-blue and white give (table 8) the value 2,5 cm. 2,6, and 


TABLE 10. The variation of the height of the stem in D3. 
D.-plants BBRr. 








Flower colour. 


50 





Height of the stem in cm. 


60 70 


. 


Mean 





13 


32 


62,5 








4 





lea 
| 
| 


4 








10 








53,0 





TABLE 11. The variation of the height of the stem in D3. 
D.-plants bbRr. 








Flower | Height of the stem in cm. 
90 


70 80 


Standard 
error 


e(M) 





| colour. 50 60 


Red | 1 2 1 


5 | 61 | 73 








2 | 6 


0,73 





7 1 





1 


2) |u| 6 | — 











74,1 1,48 








TABLE 12. The variation of the height of the stem in D3. 
D,.-plants Bbrr. 








Flower colour. 


Height of the stem in cm. 
50 60 


70 | 


| Total 


Mean | error 


Standard 


€(M) 





Light-blue 


30 


21 


72 


56,3 1,04 








White 





13 











8 








28 





55,4 | 


1,35 








.D:€(D)=— 1,01; from table 12 the difference 0,9 cm.--- 1,73, and 


D : €(D) =0,52 is obtained. 


Thus the differences fall whithin the 


allowed statistical range, which shows that the factor B has no in- 
creasing effect on the stem-height. 
The possibility is at hand, of course, that the light-blue factor 
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together with the red one might exercise such an influence. The 
difference between the red and dark-blue types in table 8 is 1,7 cm. 
+0541 and D:é€(D) 0,91. In table 9 they have about the same 
average. When examining the height of the light-blue and com- 
paring them with the dark-blue the differences are seen to be about 
the same as between the white and the red, as seen in table 10. Table 
8 gives a difference of 9,5 cm. + 1,92 with D:€(D) = 4,96. Between 
the dark-blue and the white it is 7,0 cm. + 2,13 with D : e{(D) = 3,2. 
Thus, the light-blue factor does not exercise any influence on the 
stem-height, even when present together with the red factor. 

Consequently the variation of the stem-height is mainly due to 
the presence or absence of the red factor R. The number of indivi- 
duals in the D3-lines is rather small but as the variation complies with 
the statistical demands, and all the cases examined point in the same 
direction the interpretation given here will no doubt be correct. 

The flower colour factors have also a very striking influence on 
the character of the seed-coat. The dark-blue and the red flowering 
types have a glabrous and shiny seed-coat; the light-blue and white 
ones a dull and dead-black one. According to a microscopical exa- 
mination made by Mr. P. Orsson the shiny appearance is due to a 
fine curling of the seed-coat; in the dull and dead-black seeds the 
seed-coat was found to be roughly granulated. Another difference is 
the colour of the endosperm of the seed, which is much darker in the 
red and dark-blue plants than in the light-blue and white. i 

The differences in seed-coat and endosperm also depend on the 
strong pleiotropical influence of the red factor R, whereas the light- 
blue factor B has no visible effect at all on these characters. 

TinE TammeEs’ (1913) investigations on flax have shown that the 
flower colour sometimes varies in correlation to the size of the seed 
and, therefore, I thought it well to find out whether or not a corre- 
lation was to be found in Aquilegia. Tammes has measured both the 
length and the breadth of the seeds, and this is a very good standard 
of its size, of course. The seeds of Aquilegia, however, are rather 
small and rather troublesome to handle and therefore I considered 
the average wheight of the seeds to be a sufficient good standard of 
the size-of the seed. In order to determine the mean of the seed- 
weight I weighed at least 300 seeds of each plant. The result was 
then recounted in the wheight of 1000 grains. 

When examining the variation of the size of the seeds of the 
different types of flower colour I made use of the same method as 
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in the case of the variation of the stem-height. Even here it was 
possible that special factors for seed-size could have a disturbing in- 
fluence on the results. 

The results of the weighings are presented in the tables 13—15. 
‘As the number of individuals was rather small I have only calculated 
the means and have not made any statistical examination of the 
certainty of the differences. 





TABLE 13. The variation of the weight of 1000 grains in Ds. 
D.-plants BbRr. 



































Weight of 1000 grains in gr. | 
Flower colour | Total | Mean 
1,10 1,20 1,30 -1,40 1,50 1,60 1,70 1,80 1,90 | 
Dark-blue ......... —}-/-| 1] 6)23)a1/a7] 2] 1] o1 1,64 
| | | 
! | | a. 
US (Rae re ee —|-|-|-| 1] 2/10) 3] o| 1 a7 1,66 
| | | 
Light-blue......... | 2 | 10 | 4 | 0 | "ee ee Coe | <1 ') 
| 
| | | | 
White ............:. } 1] 5} 2|-|-|-|- -|-|-| 8 | im 
| | 








TABLE 14. The variation of the weight of 1000 grains in D3.’ 
D.-plants bbRr. 





























Flower | Weight of 1000 grains in gr. $0ua | teen 
colour 1,20 1,30 1,40 1,50 1,60 1,70 1,80 1,90 
Red eS: 1] 2 | 18 | 25 10 | 4| 2 | @ 1,64 
| 
| | NG 
White | 1 | 7 | 12 | 4 | 0 | 1 | _ | _ | — 25 1,31 
| | | | 














TABLE 15. The variation of the weight of 1000 grains in D3. 
D.-plants Borr. 








Weight of 1000 grains in gr. 
1,10 1,20 1,30 1,40 


Total | Mean 
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It is seen that the wheigth of the seed is much correlated to the 
flower colour. The weight of 1000 grains of the dark-blue and the 
red types is much greater than that of the light-blue and the white. 
Any difference between the dark-blue and the red, or between the 
light-blue and the white is not to be seen. Consequently, only the 
red factor has an increasing influence on the size of the seed. The 
light-blue factor is quite insignificant in this character. 

It is true, one may remarks as to my discussion of the correlation 
between the flower colour and the size of the seeds that the number 
of individuals is too small. However, all the observations point in 
the same direction. Further, they are in agreement with the above 
mentioned cases of pleiotropism of the red factor and, therefore, I 
think my interpretation is correct. 

The investigation of the pleiotropism of the red factor is probably 
not complete. On the contrary, it is very probable that the factor R 
has a great influence upon other parts of the plant. Thus the white 
flowers are not as large’as the red, and their stems are presumably 
thinner. However, I had no occasion to investigate these characters. 

In Linum Tames (1915) has found that the germination of 
the white flowering plants, which had the factor C present, was very 
poor. This is not the case in Aquilegia, however. This form germi- 
nates as good as the coloured types. They agreed in this respect 
with the white form of Linum which has the factor B while the 
factor C is absent. 

Ha.iovist (1921) classifies the cases of pleiotropism in two 
classes, the isophene and the heterophene. In the first case the factor 
has a similar effect in different parts of the plant. The power of 
the red factor in Aquilegia of developing anthocyan in the flower as 
well as in the vegetative parts of the plant is then an isophene type 
of pleiotropism. 

The heterophene pleiotropism shows different effect in the diffe- 
rent organs. The flower colour factor C, found by Tammes (1916) 
in Linum, belongs to this latter group. The petals become crisp 
and more narrow, and the seeds lose their vitality when this factor 
C is present without the other fundamental colour factor, i. e. B. The 
red vein factor in Oenothera, discussed by HeniBert-Nitsson (1915), 
also belongs here. Mention should also be made of the fatuoid and 
speltoid mutations in oats and wheats and the yellow colour factor 
in oats, which inhibits the formation of bristles (NiLsson-EHLE 1911, 
1914 and 1917). Additional examples are easily found. We have 
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found in the above that the red factor R in Aquilegia has also such 
an effect. This factor shows then both isophene and heterophene 
pleiotropism. However, an absolute coupling between two factors is 
also able to give the impression of pleiotropism. In the case, cited 
above, of the inhibiting yellow factor in oats absolute coupling between 
two factors would also explain the matter. Indeed many cases of 
supposed heterophene pleiotropism will probably turn out to be 
coupling phenomena, when closely investigated. Heterophene 
pleiotropism may of course also exist. The individual observed is 
the result of the reaction of the »Gesamtgenotypus» with the environ- 
ment — as JOHANNSEN points out so often — and it appears most 
probable that a certain factor influences several organs even if it is 
too vague to be readily seen in some of them. The above experiments 
do not show, however, whether the heterophene pleiotropism of the 
red factor in Aquilegia is real pleiotropism, or whether it is a case 
cf coupling between the colour factors and the factors for lenght of 


the stalk etc. 


THE REMAINING SEGREGATIONS INVESTIGATED 
IN AQUILEGIA. 

In addition to the above mentioned factors I have found another 
factor, C, influencing the distribution of colour in the corolla. In a 
cross between a dark-blue and a white type a Fi-generation of 35 
dark-blue individuals was obtained; 18 of these had the corolla self- 
coloured, and 17 had the margins of the petals white. The white- 
marginated bred true in F2. The progeny of 3 self-coloured F;-plants 
were examined in F2. They showed segregation in 63 self-coloured 
and 20 white-marginated; consequently almost exact the ratio 3: 1. 
When the factor C is present it gives self-colour to the petals; when 
it is absent the petals become white-marginated. The effect of this 
factor is seen in the dark-blue and the red types, and only these have 
been used in determining the ratio of the segregation. In the light- 
blue types it is impossible to see whether the factor C is present or 
not. In the white-flowering plants it has no visible effect at all, 
of course. 

I have also examined some other segregations. I have found no 
less than 6 nuances of blue and 6 nuances of red in all. They are 
rather easy to distinguish — the variation seems to be quite discontinous 
— but the number of individuals was too small to permit a determina- 
tion of the genetical factors involved in these complicated segregations. 
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This analysis is by no means complete. Besides the above 
mentioned colour-segregations it would have been interesting to make 
a more complete investigation of the pleiotropism of the colour 
factors, especially of the red factors. It is possible that the pleiotropical 
effect is to be found in other parts of the plant. In any case it would 
have been interesting to investigate a greater number of plants, but 
as the chance of continuing these experiments is rather small I 
have thought it best to publish the results already at this stage. 


The flower colour in Aquilegia corresponds to the following num- 
bers of colour in KLinGsiEck et VALETTE : Code de Coleurs, viz. dark- 
blue = No. 428—429, light-blue = No. 0466—466 and red = No. 571. 


SUMMARY. 


The tollowing factors for flower colour have been found: 

B gives light-blue flower colour. 

R gives red flower colour. 

If B and R are both present the flower becomes dark-blue; if 
they are both absent the flower becomes white. 

C develops colour all over the corolla; when absent the petals 
are white-marginated. 

The red factor R shows the following pleiotroipcal effect: 

a) The leaves become anthocyan coloured on both sides; when 
the factor R is absent the leaves have anthocyan only on the underside. 

b) The stem becomes taller. 

c) The seed-coat becomes shiny, and the endosperm turns 
darker. When the factor is absent the seed-coat is dull and dead-black. 

d) The 1000-grain weight becomes higher. 

The other factors for flower colour do not seem to have any 


pleiotropical effect. 
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UBER FREIE KOMBINATION UND KOP- 
PELUNG VERSCHIEDENER CHLORO- 
PHYLLERBEINHEITEN BEI GERSTE 


VON H. NILSSON-EHLE 
INSTITUT FUR VERERBUNGSFORSCHUNG, AKARP, SCHWEDEN 





EIT 1914 habe ich eine Reihe von Kreuzungen zwischen verschie- 
S denen Chlorophyllmutationen bei Gerste vorgenommen, einerseits 
um festzustellen, inwieweit diesen Chlorophyllmutationen verschie- 
dene Erbeinheiten zu Grunde liegen, andererseits um vor allem zu 
untersuchen, ob diese Erbeinheiten mit einander freie Kombination 
oder Koppelung zeigen. Angesichts der verhaltnismassig geringen 
Chromosomenzahl der Gerste schien es eine lohnende Aufgabe zu 
sein, hier eine systematische Untersuchung in grossem Maasstabe iiber 
Koppelung von Erbeinheiten vorzunehmen, und zwar bei einer Eigen- 
schaft, wo eine Reihe von Mutationen verhaltnismassig leicht zu 
finden ist und wo es vor allem infolge des Hervortretens des betreffen- 
den Merkmales unmittelbar nach der Keimung sich praktisch durch- 
fiihren lasst, eine ausserordentlich grosse Anzahl von Pflanzenindivi- 
duen durchzumustern und zu zahlen. 

Die betreffenden Chlorophyllmutationen sind von mir in einer 
friiheren Abhandlung (1913) schon teilweise erwahnt. Es wurden 
zu dieser Untersuchung nur solche Mutationen herangezogen, die 
stets von der normal griinen Form leicht und sicher zu unterscheiden 
sind, namlich weisse, gelbe und chlorina-Mutationen. Ausser den von 
mir 1913 gesammelten und angebauten Mutationen hat mir Dr. C. 
HALLovist in Landskrona 1919 zwei seiner Mutationen freundlichst zur 
Verfiigung gestellt, eine weisse und eine gelbe. 

Insgesamt wurden bisher bei dieser Untersuchung sechs Chlo- 
rophyllmutationen mit einander gekreuzt, namlich: 


a. Weiss 1 (WESTERGAARD; aus zweizeiliger Gerste; vgl. meine Ab- 
handl. 1913). 
b. Weiss 2 (Nitsson-EHLE; aus vierzeil. Gerste; vgl. meine Abhandl. 


1913). 
c. Weiss 3 (HALLQvIsT; aus zweizeil. Gerste). 
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d. Gelb 1 (Nitsson-EuLe; aus vierzeil. Gerste). 
e. Gelb 2 (HALLQvIST; aus zweizeil. Gerste). 
f. Chlorina (Nitsson-EuHLE; aus Goldgerste, zweizeilig). 

Von diesen Mutationen ist nur die letzterwahnte, die chlorina- 
Mutation, lebensfahig. Die iibrigen bleiben nur durch den Anbau 
der zugehorigen Heterozygoten (mit der Normalform) weiter erhalten. 

Alle Heterozygoten Normalform-Mutation sind normal griin und 
von der homozygot griinen Normalform nicht zu unterscheiden. Alle 
diese Mutationen sind m. a. W. typisch rezessiv. Samtliche Hetero- 
zygoten spalten in einfacher mendelscher Weise, 3 griin : 1 nicht-griin. 

Die Verbindungen weiss X weiss und weiss X gelb lassen sich dem- 
nach nur so durchfiihren, dass in der spaltenden Nachkommenschaft 
einer gewissen: Linie eine Reihe griiner Pflanzen mit griinen Pflanzen 
der spaltenden Nachkommenschaft einer anderen Linie gekreuzt wer- 
den. In dieser Weise wird es der Zufall bald mit sich bringen, dass 
zwei Heterozygoten mit einander gekreuzt werden, und da jeder 
Heterozygot nach dem einfachen Schema 1:2:1 spaltet, wird bei 
Kreuzung zweier Heterozygoten durchschnittlich ein Viertel der Nach- 
kommenschaft aus der angestrebten Verbindung der betreffenden bei- 
den rezessiven Mutationen bestehen. 

Wesentlich einfacher sind alle Kreuzungen mit der lebensfahigen, 
homozygot angebauten chlorina-Form (weiss X chlorina, gelb X chlo- 
rina), weil hier nur auf der einen Seite Heterozygoten benutzt wer- 
den miissen. Wenn demnach z. B. ein dem Weiss 1 angehoriger He- 
terozygot mit chlorina gekreuzt wird, muss durchschnittlich die Halfte 
der Nachkommenschaft aus der Verbindung weiss 1 X chlorina 
bestehen. 

In dieser Weise ist es allmihlich gelungen, die meisten der 15 
moglichen Verbindungen auszufiihren, was die folgende Ubersicht 
naher zeigt. 


weiss 1 X weiss 2 (aB X Ab). weiss 2 X chlorina (bF X Bf). 
» weiss 3 (aC X Ac). weiss 3 X gelb 1 (cD XCd)*. 
»  % gelb 1 (aD XAd)*. »  % gelb 2 (cE XCe)*. 
»  % gelb 2 (aE X Ae). » Xchlorina (cF X Cf). 
» Xchlorina (aF X Af). gelb 1 X gelb 2 (dE XDe)*. 

weiss 2 X weiss 3 (bC X Bc). » Xchlorina (dF XDf). 
»  Xgelb 1 (bD XBa). gelb 2 X chlorina (eF X Ef). 
»  Xgelb 2 (bE XBe). 





Samtliche Kreuzungen wurden ausgefiihrt; bei den mit * bezeich- 
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neten Fallen wurde die angestrebte Verbindung, infolge zu weniger 
Nachkommenschaftspflanzen der Kreuzung, noch nicht erreicht. 
Hoffentlich werden in diesem Jahre diese noch fehlenden Verbin- 
dungen erhalten werden. 

in bezug auf die drei weissen Mutationen ist es sichergestellt, dass 
sie alle von einander erblich verschieden sind, d. h. dass die Muta- 
tionen durch Veranderung dreier verschiedener Erbeinheiten zustande 
kommen. In jeder Verbindung mit einander ergeben diese weissen 
Mutationen rein griine Nachkommenschaft, und in Fe erfolgt die 
Spaltung 9 griin: 7 weiss. Ob auch die beiden gelben Mutationen 
genotypisch verschieden sind, lasst sich vorlaufig nicht ganz bestimmt 
sagen, da die betreffende Verbindung bisher fehlt. Es ist jedoch sehr 
wahrscheinlich, dass auch hier verschiedene Erbeinheiten mit im 
Spiele sind, weil die beiden gelben bei Kreuzung mit chlorina sich 
verschieden verhalten. Gelb 1 X chlorina (dF X Df) ergibt namlich 
gelbe Doppelrezessiven (df), die von den gewohnlichen gelb 1-Pflan- 
zen (dF) nicht zu unterscheiden sind. Bei der Verbindung gelb 2 < 
chlorina (eF X Ef) werden dagegen die Doppelrezessiven (ef) bei 
gewohnlicher Friihjahrsbestellung im Felde weisslich und von den 
gelben (eF) sehr deutlich unterscheidbar. 

Alle sonstigen bisher gelungenen Verbindungen weiss X gelb, 
weiss X chlorina, gelb X chlorina ergeben in Fi; normal griin, und in 
F. erfolgt die erwartete Spaltung in die zugehérigen drei Typen 
(bezw. griin, gelb, weiss; griin, chlorina, weiss; griin, chlorina, gelb). 

Fiir jede Mutation’(unter der Voraussetzung, dass auch die beiden 
gelben verschieden sind) ist also eine Veranderung in je einer 
selbstandigen Erbeinheit (A, B, C, D, E, F) verantwortlich. Das 
»Fehlen» jeder einzelnen dieser Erbeinheiten (a, b, c, d, e, f) verur- 
sacht, dass das Chlorophyll in zu geringer Menge auftritt oder ganz 
tehlt. Samtliche Erbeinheiten miissen m. a. W. »vorhanden sein», 
damit das Chlorophyll normal entwickelt wird. Auf das Verhalten 
der Chloroplasten oder auf sonstige innere, anatomische Abanderungen 
der mutierten Pflanzen werde ich hier nicht eingehen, werde aber 
dieses Thema spater besonders behandeln. 

Obwohl nun diese Erbeinheiten (und zweifellos manche andere) 
auf die Chlorophylleigenschaft einwirken und ihre normale Ent- 
wickelung in der Weise bedingen, dass wenn nur eine einzige der 
betreffenden Erbeinheiten mutiert ist, die normale Entwickelung des 
Chlorophylls unterbleibt, so zeigen sie doch in ihrer Vererbungsweise 
eine so weitgehende Unabhangigkeit von einander, dass wenn man 
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auf dem Boden der MorGan’schen Chromosomentheorie steht, eine ent- 
wicklungsgeschichtliche Zusammengehorigkeit der verschiedenen hier 
in Frage kommenden auf die Chlorophylleigenschaft einwirkenden 
Erbeinheiten sehr schwer vorstellbar ist. Als Regel ergaben nimlich 
die Kreuzungen bisher so weitgehend freie Kombination, dass die 
Erbeinheiten entweder in verschiedenen Chromosomen oder verhiilt- 
nismassig entfernt von einander im selben Chromosom gedacht werden 
miussen. 


Wie vorauszusehen war, st6sst man jedoch, wenn eine Reihe von 
verschiedenen Verbindungen bearbeitet wird, recht bald auf sichere, 
unzweideutige, sogar ziemlich starke Koppelung, obwohl bei meinem 
Material vorlaufig nur ein solcher Fall konstatiert wurde. Dieser 
Fall bezieht sich auf die Erbeinheiten C und F, wo eine ganz zweifel- 
lose Koppelung nachgewiesen wurde. Als Beleg hierfiir sind die 
folgenden Tatsachen vorlaufig anzufihren. 


Weiss 3 X chlorina 
cF X Cf. 








Nachkommenschaft 





Genera- 


ti Mutterpflanze Jahr und Nummer Anzahl von Pflanzen 
ion 





grin chlorina | weiss 





1920—151 11 





Griin aus F, 1921—1031 173 
1032 153 
1036 148 
1037 116 
1039 106 
1041 108 
1042 87 
139 

68 

64 

54 


1216 
8,44 3,62 














Differenz — 0,56 — 0,38 


Theoretische Zahlen | 9 + 0,165 | 3 + 0,130 | 4 + 0,144 
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Anzahl von Nachkommenschaften1912 





Gene- 


‘ Mutterpflanze Jahr und Nummer 
ration 


hlorina 
Spaltend 


griin : weiss 
Spaltend 
grin: chlorina: 


Konstant grin 
Spaltend 


grin:c 





147 griine Pflanzen 
F, aus 1921—1031 1922—-1092—1256 














Erwartetes Verhaltnis bei freier 
Kombination 

















Bei freier Kombination sollte die Ausspaltung in F2 im Verhilt- 
nis 9 griin : 3 chlorina : 4 weiss stattfinden. Es ist aber sofort auffallig, 
dass die chlorina-Pflanzen in weit zu grosser Zahl auftreten, was auf 
Koppelung, mit haufigerer Bildung der Elternkombinationen cF und 
Cf als der Neukombinationen CF und cf, hindeutet. In F3 wurde diese 
Koppelung sicher bestatigt. Statt des bei freier Kombination zu er- 
wartenden Verhialtnisses der Nachkommenschaften griiner Pflan- 
zen 1 konstant griin: 2 griin-chlorina : 2 griin-weiss : 4 griin-chlorina- 
weiss liegt ein vollkommen anderes Verhaltnis vor; konstant griin tritt 
unter 147 Nachkommenschaften kein einziges Mal auf, und auch die 
monohybrid spaltenden Nachkommenschaften sind viel zu selten im 
Verhaltnis zu den dihybrid spaltenden. Bei Koppelung mit 5 % 
(statt 50 %) Neukombination wiirde man in F3 das Verhialtnis 
1:18:18: 164 bekommen. 

Ganz sicher besteht also hier eine bestimmte und nicht eben 
schwache Koppelung; es wird aber nur durch weiteres Zahlenma- 
terial méglich sein, naher festzustellen, wie stark etwa die Koppelung 
ist; denn die vorlaufig erhaltenen Zahlen kénnten in gewissen Gren- 
zen mit ziemlich abweichenden Koppelungssystemen tibereinstimmen. 

In allen anderen bisher ausgefiihrten, teilweise in ausserordentlich 
grossem Umfange bearbeiteten Verbindungen stimmen die erhaltenen 
Zahlen mit der Annahme freier Kombination (oder schwacher 
Koppelung) itberein. 

Als. Beispiel sei die schon 1914 ausgefiihrte Verbindung weiss 1 
X chlorina erwahnt, fiir welche ein sehr grosses Zahlenmaterial jetzt 
vorliegt. ; 
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Weiss 1 X chlorina 
aF X Af. 








Nachkommenschaft 





Gene- 




















vedi Mutterpflanze Jahr und Anzahl von Pflanzen 
Nummer grin chlorina weiss 
F, 1915 14 eau a 
F, Griin aus F, 1916—1—49 570 205 253 
3) Ben 8,87 | 3,19 3,4 4 
Differenz ...... — 0,13 + 0,19 — 0,06 
Theoret. Zahlen| 9 -+ 0,248 3 + 0,195 4+ 0,216 











Anzahl von Nachkommenschaften 


















































Spaltend 
Konstant —— — grin: 
— chlorina | weiss chiorina , 
, weiss 
43 griine Pflan- 
F, ania inn ON ol 1919—441—491 4 13 7 | 19 
1039 griine Pflan- 
F, | zen aus 1919— {| ausgekeimt 122 237 235 445 
441—491 
FF... Pro 9 ...... 1,06 | 2,05 2,04 3,85 
Differenz......... + 0,06 | +005 | +004] — 0,15 
Theoret.Zahlen| 1 + 0,087| 24 0,116] 2+0,116| 4+ 0,139 


Wie die Tabelle zeigt, ist die Ubereinstimmung mit den bei freier 
Kombination zu erwartenden Verhaltnissen (in F2 9:3:4; in Fs und 
F,1:2:2:4) ziemlich gut. 

Weit schwieriger ist aber zu entscheiden, ob trotz der guten Uber- 
einstimmung mit den bei freier Kombination zu erwartenden Zahlen 
doch nicht schwache, bezw. sehr schwache Koppelung besteht. Ich 
werde in dieser kurzen Darstellung darauf nicht eingehen, weil die 
Auseinandersetzung dieser Frage eine in verschiedene Richtungen 
gehende Bearbeitung des gesamten Zahlenmateriales erfordert, welche 
Bearbeitung am besten vorzunehmen ist, sobald alle Verbindungen 
vorliegen und mit Hinsicht auf das Zahlenmaterial etwa gleich weit 
vorgeschritten sind. 

Weitere Beispiele fiir mit freier Kombination (oder ev. schwacher 
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Koppelung) iibereinstimmendes Verhalten sind die folgenden Verbind- 
ungen mit ihren bisher ermittelten Gesamtzahlen. 

Weiss 1 X Gelb 2 (aE X Ae). 

Fz : 320 griin, 100 gelb, 135 weiss. 

Fz:13 konstant griin, 31 spaltend griin-gelb, 30 spaltend griin- 
weiss, 58 spaltend griin-gelb-weiss. Als nicht geklarte Unregel- 
massigkeit (ev. neue Mutation) traten in fiinf von den in griin-weiss 
spaltenden Nachkommenschaften ganz vereinzelte gelbe Pflanzen auf. 

Weiss 2 X Gelb 1 (bD X Ba). 

Fe : 34 griin, 6 gelb, 18 weiss. 

Fs; : 4 konstant griin, 8 spaltend griin-gelb, 1 spaltend griin-weiss, 
16 spaltend griin-gelb-weiss. 

F,: 64 konstant griin, 129 spaltend griin-gelb, 138 spaltend griin- 
weiss, 277 spaltend griin-gelb-weiss. 

Weiss 2 X Gelb 2 (bE X Be). 

F2 : 363 griin, 148 gelb, 166 weiss. 

F3:21 konstant griin, 34 spaltend griin-gelb, 29 spaltend griin- 
weiss, 69 spaltend griin-gelb-weiss. 

Weiss 2 X chlorina (bF X Bf). 

Fe: 1141 griin, 364 chlorina, 482 weiss. 

F3:91 konstant griin, 165 spaltend griin-chlorina, 156 spaltend 
griin-weiss, 330 spaltend griin-chlorina-weiss. 

Fy: 219 konstant griin, 469 spaltend griin-chlorina, 449 spaltend 
griin-weiss, 1030 spaltend griin-chlorina-weiss. 

Bei dieser Kreuzung liegt bisher das grésste Zahlenmaterial vor. 

Gelb 1 X chlorina (dF X Df). 

F2:171 griin, 35 chlorina, 59 gelb. 

Fs; : 6 konstant griin, 11 spaltend griin-chlorina, 14 spaltend griin- 
gelb, 29 spaltend griin-chlorina-gelb. 

F,:75 konstant griin, 172 spaltend griin-chlorina, 161 spaltend 
griin-gelb, 313 spaltend griin-chlorina-gelb. 

Gelb 2 X chlorina (eF X Ef). 

Fe : 1581 griin, 470 chlorina, 504 gelb, 181 weisslich (ef; vgl. oben). 

F3;:92 konstant griin, 169 spaltend griin-chlorina, 229 spaltend 
griin-gelb, 437 spaltend griin-chlorina-gelb-weisslich. 

Bei dieser Verbindung sind jedoch die Zahlen vorliufig nur mit 
Vorbehalt zu beriicksichtigen, weil gewisse Unregelmassigkeiten (Ur- 
sache noch nicht geklart) bei den Spaltungen auftraten. 

Die Verbindungen weiss 1 X< weiss 2, weiss 1 X weiss 3 und 
weiss 2X weiss 3 sind schwieriger zu bearbeiten, weil die drei 
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genotypisch verschiedenen weissen dusserlich ganz ahnlich sind, so 
dass stets nur die Spaltung. griin-weiss zu sehen ist. Ferner sind 
die beiden Spaltungsweisen 9 griin:7 weiss und 3 griin:1 weiss, 
besonders bei verhaltnismassig geringer Individuenzahl, nicht immer 
sicher unterscheidbar. Bei freier Kombination soll in Fz das Verhalt- 
nis 9 griin: 7 weiss bestehen. Die 9 griinen verteilen sich dann in F, 
folgenderweise : 1 konstant griin, 4 spaltend im Verhaltnis 3 griin : 1 
weiss, 4 spaltend 9 griin:7 weiss. _ 

Annahernd wurden auch bei allen weiss-Verbindungen diese 
Zahlenverhaltnisse gewonnen. 

Weiss 1 X weiss 2 (aB X Ab). 

F2:49 griin, 37 weiss. 

F3:8 konstant griin, 14 spaltend im Verhiltnis 3 griin: 1 weiss, 
3 spaltend griin-weiss, aber zweifelhaft ob im Verhialtnis 3:1 oder 
9:7, 11 spaltend im Verhiltnis 9 griin : 7 weiss (Gesamtzahl der Pflan- 
zen in diesen 11 Nachkommenschaften 657 griin, 491 weis = 9,16 
griin : 6,84 weiss). : 

F,:27 konstant griin, 157 spaltend 3:1, 16 zweifelhaft, 142 
spaltend 9 : 7. 

F,:33 konstant griin, 140 spaltend 3:1, 7 zweifelhaft, 145 
spaltend 9: 7. 

Weiss 1 X weiss 3 (aC X Ac). 

Fe: 62 griin, 43 weiss. 

F;:3 konstant griin, 26 spaltend 3:1, 4 zweifelhaft, 26 spaltend 
9:7 (Gesamtzahl der Pflanzen in diesen 26 Nachkommenschaften 
4310 griin, 3239 weiss = 9,13 griin : 6,87 weiss). 

Weiss 2 X weiss 3 (bC X Bc). 

F2:115 griin : 79 weiss. 

F;,:8 konstant griin, 25 spaltend 3:1, 2 zweifelhaft, 21 spaltend 
9:7 (Gesamtzahl der Pflanzen in diesen 21 Nachkommenschaften 
1955 griin, 1471 weiss = 9,13 weiss : 6,87 griin). 

Die Spaltungszahlen der Nachkommenschaften, z. B. bei der 
Verbindung weiss 1 X chlorina, stimmen sowohl bei dihybrider als auch 
bei monohybrider Spaltung meistens mit den erwarteten 9:3: 4, 
bezw. 3:1 iiberein. Hie und da, und zwar bei fast allen Verbind- 
ungen, traten jedoch vereinzelte, offenbare Abweichungen auf, auf 
deren Erklarung ich jedoch hier, wo die Spaltungszahlen der Pflanzen 
jeder Nachkommenschaft in F3, Fs usw. noch nicht zusammengestellt 
wurden, nicht naher eingehen werde. Eine Fehlerquelle mag darin 
bestehen, dass bei dem ausserordentlich grossen Materiale trotz aller 





UBER FREIE KOMBINATION UND KOPPELUNG 199 
Vorsicht in seltenen Fallen zwei Pflanzen ganz oder teilweise ge- 
mischt wurden, wodurch, z. B. bei Vermischung einer monohybrid 
spaltenden mit einer dihybrid spaltenden Pflanze, die Zahlenverhalt- 
nisse der Nachkommenschaft verschoben werden. 

Die Leitung der Auskeimung und Zahlung der Pflanzen (deren 
Gesamtzahl in simtlichen Verbindungen momentan anndahernd 1,5 
Million betrigt) war in den Jahren 1920—1922 Fraulein Dr. F. 
LILIENFELD und Fraulein Dr. L. MéLLer anvertraut. 

So weit die Untersuchung bisher gediehen ist, hat sie demnach 
gezeigt, dass den sechs bisher gekreuzten Mutationen verschiedene 
selbstandige Erbeinheiten zu Grunde liegen, die nur in einem Falle 
eine relativ starke, leicht nachweisbare Koppelung zeigen. Sonst 
stimmen die Zahlenverhaltnisse mit der Annahme freier Kombination 
oder schwacher Koppelung iiberein. 
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Few ich vor einem Jahrzehnt eine entwicklungsgeschichtliche Un- 
tersuchung iiber die Primulazeen anfing, fand ich bald, dass 
Lysimachia Nummularia gar keine Friichte ansetzte. Unmengen von 
lebendem und Herbarmaterial habe ich durchmustert ohne dass ich 
anfanglich eine einzige Frucht auftreiben konnte. Die Pollinations- 
versuche, die ich anstellte, haben auch ein negatives Resultat ergeben. 
— Da die betreffende Pflanze sich ausserordentlich leicht auf vegeta- 
tivem Wege verbreitet, entstand bei mir der Gedanke, dass Lysimachia 
Nummularia selbststeril sei, und dass in Schweden, wenigstens im 
allgemeinen, jeder Standort mit einem einzigen Klon bewachsen sei. 

Ein Studium mehrerer Floren und anderer Literatur zeigte, dass 
fiir gewOhnlich das Aussehen der Frucht mit keinem Wort erwahnt 
wird, auch wenn es bei iibrigen Lysimachia-Arten angegeben war. 
In einigen Fallen wird auch ausdriicklich betont, dass die Pflanze 
keine Frucht ansetzt. So teilt z. B. Decatsne (1873, S. 194) mit, 
dass die Pflanze »constamment stérile» ist. MEINSHAUSEN (1878, S. 224) 
schreibt folgendermassen: »Friichte oder sich entwickelnde Kapseln 
habe ich an unserer Pflanze nie gesehen», und KIRCHNER (1888, S. 532): 
»Obwohl Fremdbestaubung bei der Grésse der Bliiten gewiss eintritt, 
auch spontane Selbstbestaubung leicht méglich ist, bleiben die Bliiten 
doch fast immer steril». In einer spateren Arbeit (1911, S. 19) wird 
»die ausschliesslich vegetative Vermehrung» unsrer Lysimachia er- 
wahnt. Bei Mac Leop (1893, S. 444) heisst es: »Bloemen schier 
nooit vruchtbaar». Auch Derprino (1900) weiss offenbar nur von 
einer vegetativen Vermehrung der Pflanze. Mo.riscn (1918, S. 253) 
zanlt die Pflanze zusammen mit einigen Arten auf, die »sich immer 
oder fast immer durch Knospen und nicht durch Samen vermehren». 

In einigen Floren ist die Frucht doch erwahnt: Bertoni (1835, 
S. 421), ArescHove (1881, S. 129), Frex (1881, S. 365), Beck von 
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ManaGeTta (1892, S. 925), Coste (1903, S. 536) und Rovuy (1908, 
S. 186). Scukunr (1804, Taf. 36) bildet eine Kapsel ab. 

Aus dem Gesagten geht hervor, dass die Fruchtbildung der 
Pflanze eine grosse Seltenheit ist. In einigen der letztgenannten 
Floren wird dies auch betont. Ich habe grosse Sammlungen von 
Lysimachia Nummularia in Berlin, Lausanne, Genéve, Genua, Lund, 
Uppsala und Stockholm duchmustert und nur von drei Orten junge 
Friichte gesehen, namlich: Stiria media, ad fossas pratorum prope 
pagum Stainz, P. v. Troyer 1905 (A. v. Hayeck, Flora stiriaca exsiccata 
465); Bords des fossés de la forét de Blais, Loir-et-Cher, L. MATHONNET 
1861 (Reliquiae Mailleaneae 1431) und Schweden, Helgerum im Kirch- 
spiel Vestrum in Smaland, S. A. GépEcKkeE 1858. Nach Ersuchen erhielt 
ich spater durch Cand. Phil. H. BAckstr6m eine Frucht vom letztge- 
nannten Ort, die einzige, die er im Jahre 1920 hatte auftreiben kénnen. 

WaarnstorF (1896, S. 50) gibt an, dass das Pollen »sehr unregel- 
miissig und in der Grdésse verinderlich» sei. Man kénnte vielleicht 
deshalb vermuten, dass die schlechte Fruchtbildung mit einer schlech- 
ten Beschaffenheit des Bliitenstaubes in Zusammenhang stehe. Ich 
habe das Pollen nicht naher untersucht, aber die oft konstatierte 
Sterilitat der Pflanze kann nicht auf einer grésseren Untauglichkeit 
des Pollens beruhen. Vgl. unten! 

Wie gesagt, lag die Vermutung nahe, dass die ausgebliebene 
Fruchtbildung von Selbststerilitat herriihrt, und im Jahre 1918 habe 
ich mir vorgenommen die Richtigkeit dieser Hypothese zu priifen und 
zwar durch Kreuzung von Exemplaren aus weit auseinanderliegenden 
Gebieten. Denn auf diese Weise wiirde man ja vielleicht genotypisch 
verschiedene Individuen erhalten. Lysimachia Nummularia kann ja 
auch habituell ziemlich ungleichférmig sein, wie z. B. Domin (1904) 
hervorgehoben hat. — Ich habe spater gefunden, dass WarminG (1877, 
S. 120) folgende Ausserung gemacht hat: »Die Antheren stehen aller- 
dings vom Gynéceum etwas ab, aber wenn sie nur ein wenig dagegen 
gedriickt werden, setzt sich Pollen an der Narbe ab. Dass Selbst- 
pollination jedoch resultatlos bleibt, darauf deutet der Umstand, dass 
die Pflanze fast immer steril ist!; Darwin vermutet auch, dass 
Kreuzung zwischen Bliiten, die in der Nahe von einander wachsen, des- 
halb unwirksam ist, weil sie im weitesten Sinne Teile von derselben 
Pflanze sind und darum zu nahverwandt». Vergebens habe ich diese 


1 In seinem Autoreferat in Just’s Bot. Jahresber. (1879, S. 745) sagt WarmiNc: 
2Friichte werden doch nie beobachtet». 
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Ausserung Darwins! gesucht. HERMANN MULLER (1873, S. 349) dagegen 
hat beilaufig bemerkt, dass die Pflanze steril ist, »vielleicht weil alle 
Exemplare derselben Gegend Theilstiicke desselben Stockes sind». 
KERNER Vv. MariLaun (1898, S. 363) zahlt unsre Pflanze unter einigen 
Arten auf, »bei welchen die kiinstlich eingeleitete Autogamie 
fehlschlagt». 

Von den unten angegebenen Orten in Nord- und Mitteleuropa 
habe ich Versuchspflanzen erhalten, und nehme ich hiermit die Ge- 
legenheit wahr den Herren, die mir bei Beschaffung des Materials 
behilflich waren, meinen herzlichen Dank auszusprechen: 


Schweden: Ultuna bei Uppsala (spontan), 
Vasterds (Botan. Garten des Gymnasiums), 
Lund (Ausserh. d. Bot. Gartens, durch Prof. Dr. H. G. 
Stmmons), 
Surte (Kirchspiel Rédbo, durch Prof. Dr. H. Nitsson-EH Le). 
Norwegen: Kristiania (Botan. Garten, durch Dr. R. NorpHAGEN). 
Finland: Helsingfors (Botan. Garten, durch Dr. W. BRENNER). 
Deutschland: Bonn (Botan. Garten, durch Prof. Dr. E. Kisrer), 
Leipzig (Botan. Garten, durch Prof. Dr. H. Migxe), 
Miinchen (Botan. Garten, durch Prof. Dr. K. GorBEL). 
Osterreich: Wien (Botan. Garten, durch Prof. Dr. R. v. WETTSTEIN). 
Schweiz: Bern (Botan. Garten, durch Prof. Dr. E. FIscHER). 


Die Versuchspflanzen wurden an verschiedenen Platzen im 
hiesigen botanischen Garten augepflanzt, und mit vielen habe ich auch 
in einem Garten in Sala Parallelversuche angestellt. (In einem 
Vortrag 1919 habe ich schon das Resultat meiner Untersuchungen dar- 
gelegt). Da die Selbstpollinationen (eine allerdings recht kleine Anzahl), 
die mit den verschiedenen Versuchspflanzen ausgefiihrt wurden, alle 
ein negatives Resultat ergaben, hielt ich es nicht fiir nétig die Bliiten 
vor der artificiellen Kreuzpollination zu kastrieren. Bevor ich die 
Narbe mit Bliitenstaub belegte, habe ich mich erst mit einer Lupe 
davon tiberzeugt, dass sie feuchtschimmernd und somit auch emp- 
fangnisfahig war. Die behandelten Bliiten habe ich mit Faden in 
verschiedener Farbe oder aus verschiedenem Material umbunden. 
Wahrend der Postfloration beugt sich der Bliitenstiel zum Boden, und 

1 In »The effects of cross and selffertilization in the vegetable kingdom» 
1876, ist Lysimachia Nummularia nicht erwahnt, und in »The variation of animals 
and plants under domestication» 1868, vol. 2, S. 170 wird nur mitgeteilt, dass 
Friichte ausserst selten sind. 
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deswegen war es manchmal sehr miihsam spater alle bezeichneten 
Bliiten in dem dichten Blattgewirr wiederzufinden. Viele konnte ich 
auch nicht finden, was aus der Tabelle hervorgeht. Die Versuche 
sind in den Jahren 1918 und 1919 gemacht, und im Grossen und 
Ganzen mit demselben Resultat. Annahernd 800 Bliiten habe ich 
polliniert. Leider wurden zwei Kulturen aus Versehen von den 
Gartenarbeitern weggejatet. Im Spatherbst, wo die Friichte am besten 
entwickelt sind, wurden die Pflanzen einer Generalmusterung unter- 
zogen. Meine Versuchsresultate teile ich hier in Tabellenform mit. 








Herkunft der 
Pflanzen 


Anmerkungen 


Pollinierte 
Bliten 
Ausgebliebene 
Fruchtbildung 
Nicht wiederge- 
fundene 





Ultuna & Lund 

»- X 

Lund X Ultuna 

Ultuna X Surte............ 
Surte < Ultuna...........: 


Pollen alt 

Standort sehr troc- 
ken 

Friichte klein 


po= 
wWwonrr~iu 
| wroanen 


Ultuna X Kristiania . 
pm OX » ae 
Kristiania < Ultuna ... 


Ultuna X Helsingfors... 
Ultuna < Bonn Kelch oft verwelkt, 


obwohl die Frucht 
noch sehr jung war 


m no toe 





Ultuna X Minchen 
» oO » 
Miinchen X Ultuna 


Ultuna & Wien 

Einige Kapseln ge- 
6ffnet obwohl noch 
nicht reif 


Wien X Ultuna Pollen alt 
Ultuna X Bern. ............ 


Vasteras X Kristiania... 5 Friichte ziemlich 
schlecht entwickelt 


Kristiania * Vasteras... 
Vasteras * Bonn Friichte klein und 
unentwickelt 


Vasteras < Leipzig Friichte ziemlich 
schlecht 
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Pflanzen 


Pollinierte 
Bliten 


Zahl d. Friichte 


Ausgebliebene 

Fruchtbildung 

Nicht wiederge- 
fundene 


Anmerkungen 














Vasteras <”Minchen ... 


Vasteras & Wien 
Wien  VAsterAs 


Surte < Bern 


Lund & VaAsteras 
Vasteras & Lund 


Lund & Kristiania 
Kristiania X Lund 
» x »® 


Lund X Wien 


Wien < Lund 
Kristiania * Bonn 

» x» 
Kristiania * Minchen 
Munchen & Kristiania 

» x » 
Kristiania * Bern 
Bern & Kristiania 
Kristiania X Wien 

» x > 
Wien  Kristiania 
Bonn X Leipzig 

» KD 


Leipzig X Bonn ......... 


» XK » 
Bonn X Minchen 


» xX » 


Miinchen < Bonn 
Bonn X Wien ... 


> x & . 
Wien X Bonn .... 


Bonn X Bern 
Bern X Bonn 
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Regen unmittelbar 
nach Bestaubung 
Sehr schone Frichte 
Zwei Frichte klein 

und schlecht 
Standort sehr troc- 
ken 


Friichte ziemlich 
klein 


Sehr schéne und 
grosse Friichte 


Sehr schéne Friichte 


Zwei sch6ne Friichte 


Frucht sehr unbe- 
deutend, Samen ge- 
schrumpft 


Die gréssten Friichte 
mit Wien als 9 
Kleine Friichte 
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Herkunft der 


Anmerkungen 
Pflanzen - - 


Pollinierte 
Bliten 
Zahl d. Friichte 
Ausgebliebene 
Fruchtbildung 
Nicht wiederge- 
fundene 





Miinchen X Leipzig ... 
| Leipzig X Minchen 


= 
r— 


Kleine bald abster- 
bende Frucht 
Miinchen < Wien 
» > ae 
Miinchen & Bern......... Kleine Friichte 
Bern X Miinchen —_ | 
» xX » ative 2 Kleine Friichte. Pol- 
len alt 





° 


























Aus der Tabelle geht ja hervor, dass sich Friichte ausgebildet 
haben nach Pollinationen mit Pflanzen anderer Herkunft. In vielen 
Fallen haben sich Kapseln verhaltnismassig leicht entwickelt, so 
z. B. nach den Verbindungen: Ultuna X Wien, Ultuna X Bonn, 
Vasteras X Wien, Lund X Wien, Kristiania >< Wien, Bonn < Wien 
und Bonn X Leipzig. Die umgekehrten Kreuzungen geben wohl in 
der Regel ungefabr dasselbe Resultat. Doch sind mehrere Ab- 
weichungen zu verzeichnen. So gab Lund X Wien -viele und sehr 
schéne Friichte aber Wien X Lund ein sehr schlechtes Resultat. Zehn 
Verbindungen Lund X Vasterés waren ohne Wirkung, aber von elf 
wiedergefundenen Bliiten der umgekehrten Kombination waren sechs 
Friichte ausgebildet, die allerdings ‘ziemlich klein und unbedeutend 
waren. Wahrscheinlich liegt hier nur ein Zufall vor. LEHMANN 
(1919) hat gefunden, dass bei der selbststerilen Veronica syriaca das 
Gelingen oder Misslingen einer Pollination zweier Pflanzen immer 
reciprok war. — Offenbar verhalt es sich so, dass unsre Pflanze zu- 
weilen zwar Friichte ansetzt, aber dann auch nur mit grosser Schwie- 
rigkeit. Diejenigen Kapseln, die sich dabei entwickeln, sind oft klein 
und die Samenanlagen degeneriert. In jungen Friichten findet man 
sogar in vereinzelten Fallen, dass alle Samenanlagen braun und zu- 
sammengeschrumpft sind. Bei den nach der Verbindung Ultuna < 
Bonn erhaltenen Kapseln war der Kelch oft verwelkt, obwohl die 
Friichte noch lange nicht reif waren. 

Die ausgefiihrten Versuche zeigen mit aller Deutlichkeit, dass 
die bei Lysimachia Nummularia so haufig ausbleibende Fruchtbildung 


Hereditas III. 14 
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auf der Selbststerilitat der Pflanze beruht. Wenigstens in Schweden 
diirften auf einem Standort gewoéhnlich nur Individuen vom selben 
Klon vorhanden sein, und hier ist natiirlich jede Fruchtbildung aus- 
geschlossen. Wenn die Kapselbildung nach Bestéubung zwischen 
Exemplaren aus verschiedenen Gegenden ausbleibt, ist man natiirlich 
deshalb nicht berechtigt auszunehmen, dass die betreffenden Pflanzen 
demselben Klon zugehéren. Correns hat ja bekanntlich schon vor 
ein paar Jahrzehnten gezeigt, dass Samenpflanzen der selbststerilen 
Cardamine pratensis mit einem Teil ihrer Geschwister und mit dem 
einen oder beiden Eltern steril waren, und ahnliche Beobachtungen 
sind auch spaéter an mehreren selbststerilen Pflanzen gemacht worden. 
Hier die vielen Abhandlungen, die ‘in letzter Zeit das Selbststerilitatspro- 
blem behandelt haben, zu diskutieren, gehért nicht in den Rahmen 
dieses kleinen Aufsatzes. 

Um die Wirkung einer natiirlichen Pollination zwischen Sippen, 
die unter sich fertil waren, zu untersuchen, habe ich Sprossen von 
Lysimachia Nummularia aus Kristiania abwechselnd mit solchen aus 
Wien in Reihen gepflanzt. Das Resultat war, dass sich viele Kapseln 
ausgebildet haben. — In iibrigen Lysimachia-Kulturen habe ich ganz 
vereinzelt Friichte mit unbezeichnetem Stiel gefunden. Ob eine zu- 
fallige Selbstbefruchtung oder ob spontane Kreuzbefruchtung hier 
vorlag, oder ob der an einer Versuchsbliite umgewickelte Faden ein- 
fach abgefallen war, konnte man nicht feststellen. 

Von einigen Stempeln habe ich Mikrotomschnitte hergestellt. Bei 
zehn_selbstpollinierten Kristiania-bliiten fand ich kein  einziges 
keimendes Pollenkorn. Von neun Ultuna-Bliiten zeigten, 48 Stunden 
nach der Selbstpollination, zwei Narben einzelne Pollenkérner mit 
ganz kurzen Schlauchen, in einer dagegen waren mehrere Pollen- 
schlauche durch den gréssten Teil des Griffels hinunter gewachsen. 
Von 32 wiedergefundenen Bliiten der Verbindung Ultuna X Miinchen 
erhielt ich keine einzige Kapsel. Als ich einige Narben untersuchte, 
zeigte es sich doch, dass zuweilen ein einzelnes Pollenkorn gekeimt 
hatte. Die Selbststerilitat hangt also nicht ausschliesslich mit der 
immer ausbleibenden Keimung der Pollenkérner zusammen, obwohl 
dies vielleicht am gewohnlichsten ist. Leider habe ich ein zu kleines 
Material untersucht um sichere Schliisse aus meinen Untersuchungen 
ziehen zu kénnen. — Der Umstand, dass die Pollenkérner bei selbst- 
sterilen Pflanzen nach autogamer Bestéubung keimen und dass 
Schlauche durch den Griffel herabwachsen ist nicht ungewoéhnlich. 
Besonders bekannt ist Jost’s (1907) Arbeit, worin er nachweist, dass 
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bei Corydalis cava, Secale cereale und Lilium bulbiferum die Schlauche 
des eigenen Pollens so langsam wachsen, dass sie fiir gew6hnlich 
nicht bis zum Fruchtknoten gelangen. Ahnliche Beobachtungen sind 
spater an mehreren Pflanzen gemacht, wie z. B. an Nicotiana-Arten 
(East und -Park, 1918), Oenothera »nutanellay (Isuixawa 1918, 
§. 300) und an gewissen Anthirrinum-Arten (Baur 1919, S. 49). Selbst- 
redend muss es Uberginge zwischen selbstfertilen und absolut selbst- 
sterilen Pflanzen in den Fallen geben, wo die Sterilitat auf dem lang- 














Fig. 1. Lysimachia Nummularia. — Links ein Spross mit drei 
Friichten (Kelchblatter zum Teil abgeschnitten um die Kapseln 
zu zeigen). Rechts eine Frucht vom Kelch versteckt neben 
einer nicht befruchteten und abgetéteten Bliite. (Verf. photo.) 


samen Wachsen der eigenen Pollenschlauche beruht. Moore (1917, 
S. 204) fand z. B., dass bei Trifolium hybridum 21,5 %, bei Papaver 
rhoeas v. Shirley 84,0 % und bei Medicago sativa 38,7 % der Bliiten 
nach xenogamer Bestéubung Frucht ansetzten. Die entsprechenden 
Zahlen nach autogamer Pollination waren aber 2,5 %, 39, % und 
27,1 %. Bei dem heterostylen Fagopyrum esculentum, wo Selbstpollina- 
tion ein schlechtes Resultat gibt, fand Stevens (1912), dass die illegi- 


timen Pollenschlauche mehr als viermal so lange Zeit brauchten wie die 
legitimen um zur Eizelle zu gelangen. und sie zu befruchten, 


4 





K. V, OSSIAN DAHLGREN 





Die Frucht ist rund, gelblichweiss mit kleinen roten Sekretbe- 
haltern und Offnet sich mit fiinf Klappen. Ich fiige hier eine photo- 
graphische Abbildung bei, wo die Kelchblatter teilweise weggeschnitten 
sind um die Friichte zu zeigen. An reifen Friichten sieht man 
manchmal die braunen. Samen durch: die Fruchtwand hindurch- 
schimmern. Sie sind mehr oder weniger dreieckig und sitzen in der 
Plazenta eingesenkt. Auffallend war die oft schlechte Reife der 
Samen. Wahrscheinlich hangt sie damit zusammen, dass ihnen in der 
Uppsala-Gegend eine zu kurze Vegetationsperiode zur Verfiigung 
steht. — Dass die Kapseln klein und die Samen schlecht entwickelt 
waren kann ja mdglicherweise darauf beruhen, dass bei gewissen 
Kombinationen nur ganz wenige Samenanlagen befruchtet wurden. 
Dies hat wiederum eine weniger reichliche Nahrungszufuhr wegen 
zu kleiner Reizwirkung zur Folge gehabt. Das Verhaltnis zwischen 
befruchteten und vorhandenen Samenanlagen hat nicht das »Reifungs- 
minimum,» erreicht (Correns 1916, S. 19, Fussnote). 


SUMMARY. 


Several writers have asserted that Lysimachia Nummularia ne- 
ver, or extremely rarely, produces capsules. By pollination between 
individuals from different parts of Northern and Central Europe, it 
is now demonstrated, however, that fruits can sometimes be produced 
without difficulty. That this occurs so seldom in nature is due to 
self-sterility, and to the fact that all plants at a place generally are 
members of the same clone. 
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